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RESUMEN. 

schizachyrium scoparium es una gramínea perenne de crecimiento 
amacollado que se distribuye en una gran cantidad de 
microambientes en los sistemas de dunas del Golfo de México . En 
el sistema de dunas de El Morro de la Mancha, Ver., se presenta 
en microambientes que pueden ser caracterizados a lo largo de un 
gradiente sucesional, como zonas m6viles , semimóviles y 
estabilizadas. Se analizaron diversos par6metros a lo largo del 
ciclo de vida de esta especie, en zonas con diferente grado de 
estabilidad, con el objeto de conocer si existe alguna relación 
entre las características del habitat y algunos aspectos de su 
historia de vida. Para esto , se trabajó en una zona móvil, una 
semimóvil y una estabilizada. En cada zona se marcaron macollos 
adultos de S. scoparium y se siguieron durante dos aftos para 
evaluar alguñOs aspectos de su crecimiento y reproducci6n. Se 
cuantificó la producción de macollos hijos como una forma de 
colonizaci6n y explotaci6n del medio y se observó que la 
producción de macollos hijos es un fen6meno más frecuente 
conforme la estabilidad del medio es mayor. En la zona móvil se 
produjeron s610 9 macollos hijos mientras que en la estabilizada 
se produjeron 96. Sin embargo , los macollos adultos de la zona 
m6vil alcanzaron tamaños mucho mayores que los de la zona 
semimóvil y estabilizada. Lo anterior indica que el crecimiento 
no se encuentra limitado en las zonas móviles con respecto a la 
estabilizada, sino que la producci6n de v6stagos se da 
preferentemente en el interior de los macollos adultos y no en 
forma de macollos hijos. 

Se realizaron transplantes reciprocos de macollos, así como 
experimentos de fertilización y denudaci6n de la vegetación, con 
el objeto de conocer los factores que determinan la producción de 
macollos hijos en cada zona. Los resultados de los transplantes 
reciprocos mostraron que las diferencias en la forma de 
crecimiento de los macollos de cada zona se deben al efecto del 
ambiente y al parecer no tienen una base genética . Las zonas 
m6viles son l as aue ofrecen condiciones más favorables para el 
desempeño individual de los macollos . La formación de macollos 
hijos en las zonas con mayor estabilidad, parece estar afectada 
por la disminución en la disponibilidad de nutrimentos yagua que 
se presenta al aumentar la densidad de la cobertura vegetal. Los 
experimentos de fertilizaci6n y denudación de la vegetación 
mostraron que, cuando existe una mayor disponibilidad de 
nutrimentos, la producción de nuevos vástagos ocurre en mayor 
medida en el interior del macollo parental. La producción de 
vástagos en forma de macollos hijos en las zonas estabilizadas en 
donde es de esperarse que las interacciones competitivas sean más 
intensas , permite la explotaci6n de recursos a mayor distancia 
sin entrar en competencia con el macollo parental . 

Por último , se llevaron a cabo experimentos de germinación . 
establecimiento y crecimiento en condiciones controladas para 
evaluar la importancia de la colonización a través de semillas en 
esta especie. Aunque una proporción de las semillas requiere de 
luz para germinar , no se encontraron otras limitantes importantes 
de la germinación aparte de la disponibilidad de agua. según los 
resultados de sobrevivencia de las plántulas sembradas en 
diferentes zonas del sistema de dunas. la fase de establecimiento 
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representa un fuerte filtro en el que la mortalidad es muy alta. 
La mayo r mortalidad se dio durante el primer mes después de la 
siembra 190% ) . Al cabo de diez meses s610 el 1 . 6% de las 
plántulas se encontraron vivas . Los experimentos de crecimiento 
bajo diferentes concentraciones de nutrimentos mostraron que S. 
scoparium es una especie de crecimiento lento , como ocurre con 
las p l antas que crecen en suelos pobres en nutrimentos, pero que 
presenta mayores tasas de crecimiento cuando la disponibilidad de 
recursos es mayor . Esto puede afectar de manera decIsiva el 
desempeño y destino de los juveniles, según el micrositio en el 
que se encuentren establecidos y los recursos a los que tengan 
acceso. 

El éxito de la germinación. el establecimiento y el 
crecimiento de S. scoparium en los sistemas de dunas tiene una 
fuerte determinante de tipo aleatorio, relacionada básicamente 
con las condiciones físicas del medio entre las que la humedad. 
la disponibilidad de nutrimentos y las perturbaciones propias de 
estos ambientes juegan un papel de gran importancia . Una vez 
alcanzado el estado adulto , la plasticidad en su forma de 
crecimiento le permite ocupar una gran cantidad de microambientes 
en los sistemas de dunas. enfrentando con éxito tanto las 
condiciones de mayor movilidad del sustrato , como los sitios con 
mayores niveles de competencia. Para analizar y comprender las 
características de historia de vida de esta especie debe tomarse 
en cuenta la relación entre todos estos factores, · 108 cuales 
pueden actuar como fuerzas selectivas durante distitntos estadíos 
y sobre diferentes características a lo largo de su ciclo de 
vida . 
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r. rNTRODuccrON GENERAL. 

A lo largo de las costas de la República Mexicana existen una 

gran cantidad de sistemas de dunas de complejidad topográfica y 

florística muy diversa (Moreno-casasola y Espejel, 1986). Esta 

complejidad está dada, en gran medida, por las diferencias en el 

movimiento del sustrato que dan lugar a diversos microambientes. 

Existen especies de amplia distribución en los microambientes de 

las dunas. otras de distribución restringida a ciertas zonas y 

por últiMO. aquellas que sin ser características de si~temas 

costeros, han logrado establecerse en ellos alcanzando coberturas 

considerab l es. 

Las gramíneas ocupan una gran cantidad de microambientes de 

dunas. desde las playas y zonas móviles, hasta zonas 

estabilizadas y de matorrales . Una de las especies más abundantes 

en los sistemas de dunas de la costa del Golfo de México es 

Schizachyrium scoparium Michx. varo littoralis (Nash) Hitchc., 

un , gramínea de muy amplia distribución en los sistemas de dunas 

del centro de Veracruz. Se le encuentra en tipos muy diversos de 

microambientes. desde zonas móviles hasta estabilizadas. y su 

distribución geográfica es también muy extensa, presentándose a 

todo lo largo del Golfo de México. así como en zonaa templadas 

(Ackerman. 1983: Moreno-Casasola y Espejel. 1986) . 

Su amplia distribución. tanto local como a nivel geográfico, 

nos l leva a preguntarnos sobre las características de algunos de 

los parámet ros de su historia de vida (como germinación. 

colonización. establecimi ento. crecimiento y reproducción) que le 
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permiten ocupar esa diversidad de habita t s a l o largo de un rango 

de condiciones ambientales diferentes. 

El objetivo de este trabajo es analizar algunos aspectos de la 

historia de vida de Schizachyrium scoparium en . zonas con 

diferente grado de estabilidad, para conocer si existe alguna 

relación entre ellos y los microambientes en los que habita a lo 

largo de un sistema de dunas costeras. El estudio de las formas 

de crecimiento y colonización de esta especie, así como de otros 

aspectos de su historia de vida, enriquecerá el conocimiento 

ecológico que se tiene en la actualidad de los sistemas de dunas 

costeras del Golfo de México desde el punto de vista de la 

dinámica de las poblaciones vegetales que los conforman. Por otro 

lado. el conocimiento de la biología de las especies 

colonizadoras de dunas costeras puede ser de gran importancia por 

el uso potencial que puede dársele a estas plantas en proyectos 

eÁtensivos de fijación de dunas. 
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1. Antecedentes. 

La forma de crecimiento de las plantas ha sido objeto 

mÚltiples estudios en la biolog1a vegetal. Su análisis se 

desde 

de 

ha 

el visto permeado por puntos de vista 

morfológico y fisiológico hasta el 

muy diversos , 

ecológico y evolutivo. 

Desde el punto de vista ecológico, la forma de crecimiento de 

una planta refleja aspectos importantes. de su historia de vida, 

ya que se encuentra relacionada muy estrechamente con su acceso a 

diferentes tipos de recursos y con su posibilidad de utilizarlos 

eficientemente (White, 1979 , 1984; Cook , 1985). En este sentido .. 

el estudio de los patrones arquitectónicos de crecimiento de las 

plantas ha tenido una importancia creciente en los últimos aflos 

(Hallé, et al., 1978 ; Bell y Tomlinson , 1980 ; Bell, 1991). 

Otro enfoque se ha basado no tanto en las diferencias entre 

las formas de crecimiento, sino en sus similitudes a nivel 

morfológico y en sus consecuencias a nivel de otros aspectos de 

la biolog1a vegetal. En este sentido, se ha hecho énfasis en la 

existencia de un patrón de crecimiento común a todas las plantas , 

que consiste en la producción reiterada de unidades morfológicas 

similares o módulos (Harper y White . 1974; Harper. 1978, 1980 .. 

1981: White, 1984). El crecimiento modular no es exclusivo del 

reino vegetal. 

IWhite. 1979. 

sino que es muy común entre organismos sésl1es 

1980, 1984) que al no tener posibilidades de 

movimiento . responden ante las condiciones ambientales mediante 

la producción de módulos en diversas direcciones. 

7 



ecológicas importantes en 

explotación del medio y 

comportamiento vegetativo: 

lo que se refiere a la exloración y 

determina dos tipos extremos de 

1) Los organismos de tipo "falange" son aquellos en los que los 

módulos son producidos muy cercanos entre si a través de 

entrenudos cortos, formando manchones compactos. En estos casos, 

se reduce la probabilidad de que los módulos compitan con 

individuos de otras especies por los recursos de un sitio 

determinado, ya que el establecimiento de plantas de otras 

especies o incluso de la misma especie es improbable. 

2) Los organismos de tipo "guerrilla" producen módulos con 

entrenudos largos, de tal manera que la separación entre ellos es 

mayor. Esto deja espacios abiertos para la colonización y 

permite el contacto con individuos de otras especies, pero 

disminuye la competencia entre módulos del m1smo organismo 

(Lovett-Doust y Lovett-Doust, 1982; Hutchinqs y Bradbury, 1985) . 

Esta concepción puede arrojar información importante con 

respecto a las implicaciones ecológicas de las diferencias entre 

las formas de crecimiento, sobre todo si se utiliza a nivel 

comparativo entre organismos de diferentes especies creciendo en 

un mismo ambiente (Hutchings y Bradbury, 1985). 

En ciertos casos, 

tienen la capacidad de 

algunos módulos o conjuntos de módulos 

dar lugar a individuos fisiológicamente 

independientes, aunque no necesariamente se da una 

física entre ellos. Cuando esta separación ocurre, 

separación 

puede ser 

causada por algún tipo de perturbación o puede ocurrir de manera 
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natura l. e incluso con cierta regularidad. como parte del 

programa de crecimiento de la especie (Bell, 1984. 1991). 

A la unidad morfológica que tiene la capacidad de separarse de 

la planta progenitora y establecerse dando lugar a un individuo 

fisiológico independiente se le da el nombre de "ramet", y este 

puede estar formado por uno o varios módulos. Esta terminologia 

se ha utilizado para diferenciarlos de los individuos genéticos, 

surgidos a partir de un cigoto, llamados "genets". Un genet puede 

dar lugar a un número variable de ramets (Harper y White, 1974; 

Harper. 1981). Bn las especies en las que la integración 

fisiológica no es prolongada existen mayores posibilidades de 

formación de ramets. lo cual, como se verá más adelante, tiene 

consecuencias ecológicas importantes (Harper, 1985) 

Si uno o varios módulos sufren un dafto, no se pone en peligro 

la sobrevivencia de todo el genet cuando la integración 

fisiológica entre los módulos es baja. Los recursos son obtenidos 

y producidos por cada módulo, lo que evita que los módulos 

improductivos se mantengan a expensas de otros. Bs decir, la baja 

integración fisiológica reduce el riesgo de muerte del genet si 

los factores de mortalidad actúan preferentemente a nivel de sus 

módulos (Hutchings y Bradbury, 1985; De steven, 1989). 

Cuando existe una alta integración fisiológica entre los 

módulos de un organismo, éstos son menos sensibles a las 

limitaciones de recursos que actúan con diferentes intensidades a 

nivel de cada módulo. La alta integración fisiológica puede 

resultar ventajosa en cierto tipo de ambientes, como en aquellos 

en donde las perturbaciones son poco frecuentes y predecibles 



(Hutchings y Bradbury . 1985\. 

La producción de módulos y. por lo tanto. la formación de 

ramets. son parte de los procesos de crecimiento de una planta. 

Sin embargo, en ocasiones se utiliza la expresión "reproducción 

vegetativa" para hacer referencia a la formación de ramets , i. e. 

a la clonación ,. por el hecho de que implica la producción de 

unidades fisiológicas independientes (caswell, 1985). Finalmente , 

el término que se utilice para designar a la propagación 

vegetativa no tiene una importancia trascendental, mientras sea 

claro que se está haciendo referencia al proceso de acumulación 

de biomasa a través de la producción de tejido somático, aunque 

eventualmente éste sea capaz de mantener una vida fisiológica 

independiente (Cook , 1985). 

Una planta cuenta con un "presupuesto energético" restringido 

en el sentido de que la cantidad de recursos que asimila y a los 

que puede tener acceso son limitados (Tilman, 1985) . A partir de 

los recursos disponibles , cada planta debe asignar una cierta 

proporción a diferentes funciones, entre las que estAn el 

mantenimiento , almacenamiento, crecimiento y reproducción. Bn 

este sentido . existe una relación entre la cantidad de recursos 

que un organismo puede asignar a la reproducción sexual , por un 

lado, 

Begon 

y al crecimiento 

et al. . 1986) . 

vegetativo, por otro (Silvertown, 1982; 

Si se asigna una mayor proporción de 

energía a una actividad determinada, se hará a expensas de otras 

actividades (Abrahamson , 19801. El estudio de las historias de 

vida de las plantas se ha centrado mucho en la consideración de 

este balance energético entre el crecimiento y la reproducción, 

el cual , sin embargo, está muy pobremente documentado . 
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Entre las plantas clonales. en las que el crecimiento puede 

constituir un mecanismo importante de ocupación y explotación del 

medio . la asignación energética a esta actividad suele ser alta. 

La colonización a través de semillas llega a ser muy esporádica 

(Callaghan. 1976; Peñalosa, 1983; Harper .. 1985; Haun .. 1985) . lo 

cual puede tener como consecuencia que la variabilidad genética a 

nivel poblacional sea reducida (ver, sin embargo, Soane y 

Watkinson, 1979). En ciertos casos solamente sobreviven unos 

cuantos genotipos que. generalmente, son aquellos que logran 

establecerse durante las primeras etapas de la colonización, 

cuando la competencia es baja .. y que han probado ser exitosos en 

un ambiente determinado (Hartnett y Bazzaz, 1985). Los riesgos de 

muerte para las plántulas son mayores que para los ramets. ya que 

el "cuidadQ parental" que recibe un ramet (a través de su 

contacto con la planta progenitora) durante la formación de las 

rafees y las hojas que le confieren autosuficiencia asegura, en 

gran medida, su establecimiento (Hutchings y Bradbury, 1985). Los 

ramets son competidores eficientes que reducen la disponibilidad 

de sitios seguros para la germinación, asf como de recursos y 

espacio para las plántulas recién emergidas. Bsto contribuye al 

mantenimiento de una variabilidad genética reducida en 

poblaciones de plantas clonales (Lovett-Doust .. 1981a; Hutchings y 

Bradbury. 1985). 

Sin embargo, aún entre los módulos de un mismo genet es 

posible que exista una cierta variabilidad genética. ya que 

pueden ocurrir mutaciones somáticas a nivel de las células 

meristemát1cas que dan lugar a cada módul o. En este sentido. la 

reproducción sexual puede no ser la única fuente de variabilidad 



y aún una metapoblación de módulos provenientes de un mismo genet 

pOdría tener una cierta capacidad de respuesta ante las presiones 

de selección del medio (Buss . 1985: Caswell. 1985\. Sin embargo. 

la importancia ecológica y evolutiva de esta variabilidad no está 

documentada. 

En los últimos años, el estudio de la demografía modular de 

plantas clonales ha sido intenso y ha proporcionado un enfoque 

metodológico y conceptual de gran importancia en lo que se 

refiere al análisis de las historias de vida de las plantas 

(Sarukhán y Harper, 1973; Sarukhán y Gadgil. 1974: Callaghan, 

1976. 1984: Bazzaz y Harper, 1977 .: Borchert, 1978: Abul-Fatih y 

Bazzaz . 1980; Keddy, 1981: McNeilly, 1981; Lovett-Ooust .. 1981a: 

Platt. 

1985: 

1981: Garbutt y Bazzaz, 1983: Hartnett y Bazzaz, 1983, 

Peñalosa, 1983: Turkington, 1983: Bazzaz. 1984; Jones . 

1985: Evans, 1988, 1991\. 

En este sentido, se ha realizado una gran cantidad de trabajo 

con especies de dunas costeras. Algunas de las que han recibido 

mayor antención han sido ~ arenaria (Noble et al. 1979 : 

Tietema. 1981; Noble y Marshall .. 1983), Vulpia fasciculata (Mack 

y Harper, 1977: Watkinson. 19821 y algunas especies del género 

Ammophila (Greig-Smith et al. , 1947; Huiskes y Harper. 1979; 

Oisrae l i. 1984; Maun, 1985). Estos estudios se han desarrollado 

básicamente en zonas templadas . 



2. La especie en estudio. 

schizachyrium scoparium Michx. varo littoralis (Nash) Hitchc. 

es una gramínea perenne de dunas costeras. Su distribución 

geográfica abarca zonas tropicales y zonas templadas del este de 

Norteamérica. Su límite meridional se encuentra en las costas del 

Golfo de México, en los estados de veracruz, Tabasco y campeche, 

y su límite septentrional llega hasta la región de los Grandes 

Lagos, en Norteamérica (Ackerman, 1983; Ross y Quinn, 1977) . Su 

distribución en los sistemas de dunas de la costa del estado de 

Veracruz es muy generalizada. Crece en una gran variedad de 

microambientes, desde las zonas móviles hasta las zonas 

estabilizadas (Moreno-casasola, 

abundante en estas últimas. 

et al. , 1982), siendo más 

S. scoparium varo littoralis crece mediante la formación de 

macollos (o conjuntos de v~stagos) erectos, robustos y compactos 

de tamafto variable. La altura de los macollos adultos' varia entre 

los 40 y 90 cm y su diámetro depende del número de vástagos. Un 

macollo reproductivo puede medir entre 30 y 100cm (o m~sl de 

diámetro. Se ha observado la produCCión de macollos a través de 

estolones o tallos postrados de longitud variable (desde Scm 

hasta 1m) , los cuales juegan un papel importante en la 

colonización de los micrositios que rodean a los macollos 

progenitores. 

Sus inflorescencias son racimos espigados. Aunque los macollos 

son perennes. los vástagos son monocárpicos. cada vástago puede 

producir una inflorescencia que puede dar lugar a un número 



variable de frutos . La floración se da durante el otofto en los 

sistemas de dunas de la región central del estado de Veracruz. 

presentando un máximo de floración entre octubre y noviembre y de 

fructificación en los meses de diciembre y enero /Castil10, 

1981l. La dispersión de los frutos se lleva a cabo a través del 

viento, durante la época de nortes. 

El la Figura 1.1 se muestra la estructura general y la forma 

de crecimiento de S. scoparium, seftalando algunas de las 

estructuras a las que se hará referancia en los siguen tes 

capitulos. 

VÓllaea 

."'.,. { 

5cIII 

Malollo 
pa_tal 

50cIII 

Figura 1.1 . Estructura general y forma de crecimiento de 

Schizachyrlum acoparlum varo IIttoralla 
1S 



3. Caracterizaci6n de la zona de estudio. 

I ntroducción. 

Dentro de l a heterogeneidad que caracteriza a los sistemas de 

dunas cos t eras, pueden distinguirse diversos microambientes 

como son los brazos, las cimas, las pendientes de barlovento y 

sotavento y las hondonadas (Ranwell, 1972; Chapman, 1976; Doing, 

1985; Horeno-casasola, 1982; Horeno-Casasola, 1986). Además, en 

un sistema de dunas hay grandes diferencias en términos del grado 

de estab i lización dado por la cobertura vegetal. Generalmente se 

observa un gradiente de menor a mayor grado de estabilización de 

la playa hacia tierra adentro . Por otro lado, la playa en si 

constituye un microambiente especifico , ya que las condiciones 

que predominan en estas zonas son, en algunos aspectos, muy 

d~ f erentes con respecto al interior de los sistemas de dunas 

(Horeno-Casasola, et.al . , 1982) . 

El sustrato arenoso de las dunas juega un papel fundamental en 

la caracterización ecológica de estos ambientes. La humedad es 

reducida ya que el agua de lluvia , aunque sea abundante durante 

algunas épocas del aAo, pasa rápidamente a las capas inferiores 

del sustrato a causa de la poca capacidad de retención que tiene 

la arena. Sin embargo, algunos autores (Pavlik, 1984) sostienen 

que los potenciales de agua no son tan reducidos a poca 

profundidad bajo la superficie de suelo, lo cual hace de las 

dunas ambientes más mésicos de lo que se creía. otros autores 

opinan que, más que la escasez de agua, la baja disponibilidad de 

nut r imentos es un factor fuertemente limitante para el 



crecimiento de las plantas (Pemadasa y Lovell. 1975: Ernst . 1983 : 

Kachi e Hirose, 1983 ; Kellman y Roulet. 1991). El rango de 

fluctuación de la temperatura en la superficie del suelo es muy 

amplio (Moreno-easasola. 1982) ; el sustrato es móvil y tanto la 

composición del suelo, como la cercanía con el mar . provocan 

concentraciones salinas elevadas. Estas condiciones son toleradas 

por un número reducido de especies vegetales, lo que determina 

el tipo de vegetación característica de estos sistemas. 

El Morro de la Mancha. 

El presente trabajo se realizó de mayo de 1988 a noviembre de 

1990 en El Morro de la Mancha, un sistema de dunas parabólicas 

que se encuentra en los terrenos de la Estación Biológica del 

Instituto de Ecología A.e (Figura I.2.a) . La estación se 

localiza aproximadamente a 60 km al norte de la ciudad José 

Cardel, en la zona central del estado de Veracruz 

(19 0 22'40"longitud oeste y 19 0 36'latitud norte) . En las zonas 

circundantes existen comunidades de diferentes tipos. corno 

manglares, terrenos de cultivo (caftaverales principalmente). 

selva mediana y una laguna costera. En este sistema de dunas se 

encuentran representados una gran cantidad de microambientes. 

La región presenta un clima del tipo AWa. es decir . cálido 

húmedo con lluvias en verano (García, 1988). Las temperaturas 

promedio máxima y mínima aQua1es son de 34 y 16 0 e 

respectivamente. La temperatura media anual fluctúa entre los 22 

y 26°C. La precipitaci6n oscila entre 1200 y 1500 mm anuales 

(Gómez-Pompa, et al. 1972) . En la Figura I.2.b se presentan 

algunas de las características climáticas de la región . según los 
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Figura 1.2 Localización (a) y caracterlsticas climUicas (b) 

de la zona de estudio. Se representan los datos 
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allos de 1979 a 1986. 
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datos promedio de 1979 a 1986 obtenidos en la estación 

climato l ógica de Laguna Verde la 12 Km de la zona de trabajo). 

La distribución anual de 

fuertemente l as características 

la precipitación determina 

climáticas de la región. 

Alrededor del 86% de la precipitación anual se presenta durante 

el verano. Por otro lado, durante parte del otoño y el invierno 

son comunes los llamados "nortes", que son fenómenos 

meteorológicos característicos de las costas del Golfo de México. 

Estos consisten de masas de aire polar que llegan hasta estas 

latitudes a gran velocidad y que pueden provocar perturbaciones 

importantes como mareas altas y gran movimiento de la arena 

(Moreno-casasola, 1982). En la región de El Morro de la Mancha 

s610 aportan entre el 5% y el 10% de la precipitación anual 

(según los datos de la esta~i6n climatológica de Laguna Verde) . 

Por último, el final del invierno y la primavera se caracterizan 

por ser una temporada muy seca. Es por esto que a lo largo del 

trabajo se hablará de "temporadas" o "épocas", más que de meses o 

estaciones, que reflejan las características del clima cuyos 

efectos son determinantes sobre el comportamiento de las pl antas. 

Estas épocas se han definido de la siguiente manera: 

a) ~poca de Lluvias: Junio, julio. agosto y septiembre. 

b) gpoca de Nortes: Octubre, noviembre, diciembre y enero . 

c) !poca de Secas: Febrero, marzo, abril y mayo. 

El objetivo de esta fase del estudio fue el de describir y 

cuant i ficar algunos parámetros del ambiente de las dunas costeras 

a través del tiempo y en microambientes con diversos grados de 

estabil idad. 
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Metodología. 

Descripción general de las zonas de trabajo. 

Se eligieron tres zonas de trabajo en el sistema de dunas. A 

continuación se detallan las características de cada una de 

ellas: 

a) Zona Móvil - Presenta una cobertura vegetal .uy escasa y poco 

densa, por lo que la movilidad del sustrato es .uy alta. Las 

perturbaciones m~s frecuentes en este tipo de aicroaabientes 

est~n dadas precisamente por el mov1aiento de la arena. Este 

fenómeno se da en mayor medida durante los .eses de otofto e 

invierno, durante los cuales se presentan los "nortes". La zona 

que se eligió para representar este microambiente es la pendiente 

interna de una duna parabólica con dirección NNE. Es una 

pendiente relativamente suave (entre 5 y 100), que presenta 

incluso algunas zonas planas. Se localiza aproximadamente a 150m 

de la línea de mareas hacia tierra adentro. 

b) Zona semimóvil - El nivel de cobertura vegetal que presenta es 

relativamente mayor en comparación con el de la zona .óvil, por 

lo que el movimiento del sustrato es moderado. El número de 

especies que se establecen en este .icroambiente es ligera.ente 

mayor que en las zonas móviles, pero la diferencia está dada 

básicamente por el hecho de que la vegetación es más densa. La 

zona elegida en este caso es también la pendiente interna (de 

alrededor de 20°) de una duna parabólica con dirección NNE, que 

se encuentra aproximadamente a 150m de la linea de mareas y 

presenta un nivel intermedio de estabilización. 
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el Zona estabilizada - La cobertura vegetal que presenta la zona 

elegida para representar este microambiente es abundante y densa, 

de tal manera que el porcentaje de arena descubierta es mínimo y 

la movilidad del sustrato es prácticamente nula. En general, 

estos microambientes se encuentran representados por pastizales 

arenosos en los que se establecen un gran número de especies. 

Para este trabajo, se elegió una hondonada seca, sin pendiente, 

que colinda con la pendiente de sotavento de una duna 

estabilizada, aproximadamente a 250m de la línea de mareas hacia 

tierra adentro . 

+ Movimiento de la arena: 

Se colocaron ocho varillas de acreción de 1.20m de longitud 

(60cm bajo la superficie de la arena y 60cm hacia arriba) en 

puntos al azar a lo largo de cada zona de trabajo. Cada varilla 

se encontraba marcada, con una escala en centímetros, hacia abajo 

y hacia arriba de la marca del cero. Las varillas se enterraron 

en la arena hasta el nivel de la marca del cero y en la siguiente 

fecha de observación se media la cantidad de arena que se había 

depositado o que había sido erosionada en ese punto, según la 

distancia de la superficie de la arena a la marca del cero. Una 

vez realizada la medición, cada varilla se volvía .a colocar con 

el nivel de la arena en la marca del cero. Los datos de 

movimiento de arena se tomaron mensualmente durante dos aftos (de 

julio de 1988 a julio de 1990). 

+ Composición del suelo: 

Con el objeto de evaluar los cambios temporales en las 

características del suelo, se tomaron muestras de suelo en tres 
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momentos a lo largo de un año: época de lluvias (julio de 1988 \, 

época de nortes lenero de 1989 \ 

En cada fecha de muestreo 

y época de secas Imayo de 1989\. 

se tomaron cuatro muestras de 

aproximadamente 500g en puntos determinados al azar en cada zona. 

Se incluyeron muestras de suelo de una zona cercana a la playa en 

la que se realizaron algunos de los experimentos del presente 

estudio . Las muestras fueron tomadas desde la superficie hasta 

una profundidad de 10 cm y colocadas en bolsas de plástico negro 

para ser pesadas inmediatamente en fresco. Posteriormente fueron 

secadas en un horno a 100°C durante 48 horas y vueltas a pesar 

para determinar su peso seco y calcular el porcentaje de humedad. 

Después se tamizaron en una malla de 2mm de apertura y se 

enviaron al Laboratorio de Análisis Químicos del Centro de 

Ecología, UNAH. para su posterior análisis. Las técnicas 

utilizadas para la determinación de cada una de los parámetros 

edáficos analizados fueron las siguientes: 

Materia orgánica: Método de walkley & Black (1947) (Jackson, 

1984) . 

- Cationes: Extracción con solución de Melich. Determinados en 

absorción atómica con equipo Perkin Ilmer 2380 (Jackson, 1984). 

-pH: relación' 1:2.5 en agua (Jackson, 1984) . 

- Fósforo asimilable (PO.): Método industrial 237-72A, Technicon 

Autoanalizer 11 (Jackson, 1984) 

- Fósforo total (P.T.l y Nitrógeno total (N.T.): determinados por 

diges t ión ácida con ácido sulfúrico por el Método Industrial 

334-74 W¡B, Technicon Autoanal1zer II (Jacltson, 1984). 

Los resultados fueron analizados a través de un Análisis de 

Varianza de una vía con el objeto de detectar si había un efecto 
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de la fecha de col ecta . ya que interesaba saber si cada zona era 

relativamente estable a través del tiempo con respecto a sus 

carac t eríst icas edáficas. En aquel l os parámetros en los que no se 

detectó variación en el tiempo. se utilizaron los resultados de 

las 12 muestras tomadas en cada zona (cuatro por fecha de 

colecta) para realizar otro Aná l isis de varianza de una vía con 

el objeto de detectar diferencias entre las zonas de colecta . 

Cuando se detectó que existía una variación significativa de 

cierto parámetro edáfico a través del tiempo. la comparación 

entre zonas se hizo a través de Análisis de varianza para cada 

fecha por separado. En todos los casos en los que los análisis de 

varianza detectaron diferencias significativas (p<O.OSl, se 

realizaron pruebas de Scheffe de rango múltiple con el objeto de 

encontrar grupos homogéneos entre los promedios sometidos al 

análisis. Se utilizó el paquete estadístico statgraphics p?~a 

microcomputadoras pe-lBM. 

? Estructura y composición de la vegetación en las zonas de 

trabajo: 

Sn cada zona se eligieron dos cuadros de 10x10m, en dos áreas 

en las que la vegetación se distribuía más o menos homogéneamente 

y representaba, a grandes rasgos, la fisionomía del micoambiente 

en cuestión. Se muestreó la vegetación incluida en estos dos 

cuadros, cuantificando el porcentaje de arena descubierta, el 

número de especies presentes y sus abundancias o coberturas 

relativas según la escala de Braun-Bl anquet modificada por 

Westhoff y van der Maarel (1978\ . 



Resultados. 

En la Figura r.3 se encuentra el resumen de los resultados de 

las mediciones del movimiento de la arena en cada zona de 

trabajo. La erosión y la acumulación de arena se cuantificaron 

por separado. Cada barra en la parte positiva del eje de las 

ordenadas, representa el total de arena acumulada a partir de los 

datos de las estacas de esa zona en las que hubo acumulación. 

Cada barra en la parte negativa del eje de las ordenadas, es el 

total de arena erosionada a partir de los datos de las varillas 

de esa zona en las que hubo erosión para un mes determinado. Como 

se observa en la gráfica , cada una de las zonas de trabajo 

presenta diferentes niveles de movimiento de arena. Durante los 

meses de otoño e invierno correspondientes a la época de nortes , 

se observa que el movimiento de arena es mAs intenso , sobre todo 

en la zona móvil. 

En las Tablas r. l y r.2 se encuentran los resultados de los 

diversos parámetros edáficos analizados. Los resultados de los 

análisis estadísticos se encuentran incluidos en las tablas a 

través de letras. La mayor parte de los parámetros edáficos no 

variaron significativamente según la fecha de colecta (Tabla 

r.l). Entre estos parámetros , la variación entre zonas tampoco 

fue importante: únicamente el contenido de materia orgánica y de 

magnesio mostraron diferencias significativas (p<O.05) según la 

zona de colecta. La materia orgánica resultó ser más abundante 

en la zona estabilizada que en la zona móvil, y el magnesio más 

abundante en la playa que en la zona estabilizada. 

13 



.. ... 

(a) (b) (e) 

__ • Etool6n (cm' 
50

1 F1 B 
AcurNJlacJón '1 Ero-'6n (cm) 

50 1 . 
Ac:loIn'&IIKIón Y Ero~ Ccm) 

60 , 

40 

30 

20 

'0 

40 

30 

20 

40 

30 

20 

' 0 

°U I 'b! 1 " '~u ~g~¡¡¡ I 'UIIUI " "1 11 fl 0r -. B. 6 a 

-'0 -'0 -'0 
-20 -20 -20 
- 301 I;j t;J w 1 -30 1 I I I 1 -30~1 ~~~~~~~~~~~~ 

J •• ond.'mamJJ •• ondefmamJJ 11_' ..... ' J •• ond.'mamJJ •• ond,'mamJJ 
T1empo 1 ..... 1 

J •• ondl'mamJ J •• ondatmamJJ 
_(_1 

11" u •• 1"0 

Figura 1.3. Movimiento de la arena durante dos allos en las zonas móvil (a). 

semi móvil (b) y estabilizada (e). Las barras representan la 

suma de la acumulación y erosión de la arena medida en ocho 

puntos en cada zona. Cada barra se encuentra dividida indicando 

el movimiento de arena medido en las diferentes varillas 

colocadas en las zonas de trabajo . 



Los parámetros edáficos que mostraron diferencias 

significativas según la fecha de colecta se encuentran en la 

Tabl a 1 .2. Sin embargo , la comparación entre las distintas zonas 

de colecta mostró que sólo el contenido de humedad fue 

signif i cativamente mayor (peO.OSI en la zona móvil que en la zona 

estabilizada, aunque sólo en las muestras tomadas durante la 

época de secas (mayo de 1989 \. Los demás parámetros no mostraron 

diferencias entre zonas. La variación del contenido de potasio, 

calcio y sodio en el suelo a través del tiempo, resultó ser 

estadísticamente significativa sólo en algunas zonas. En todas 

las zonas y épocas el contenido de nutrimentos es muy bajo. 



Tabla 1. 1, Caracterizaci;n ,dáfica de las cuatro zonas de traba io. Sólo se inc luv en los 
parálet ros edáficos Que no lostraron variación en el tieloo, los nÚleros entre paréntesi s 
cor responde n a la desviación standard , las diferentes letras en las colulnas indican la 
existencia de diferencias significativas en los prmdios obtenidos entre las zonas 
luestreadas: las co lulnas en las que no hay letras son aquellas en las l!Ile no se 
obsmaron diferencias signIficativas entre zonas (A.OVA. Scbeffe, p<O.OSI. 
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las zonas mstreadas 1 AlOYA. 8cheffe, p<O. 051. 
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En la Tabla I . 3 se encuentran una descripción muy general de 

la fisionomía de cada una de las zonas de trabajo en términos de 

las especies dominantes, el porcentaje de arena descubierta y el 

número de especies presentes. Como se observa, el número de 

especies aumenta y el porcentaje de arena descubierta disminuye 

al aumentar el grado de estabilidad. S. scoparium es un elemento 

importante de la vegetación de todas las zonas . 

Tabla I.l. Oescrioci ón ~mral de la ,e~etación en cada zona de trabajo a mt ir de UD lUestreo 
realizado con dos cuadros de 10110 l. las esoecies dOlinantes de cada zona se encuentran listadas 
en orden descend inh de abundancia. 

¡ lona Mó,il i lofta Seliló,il lORa fslabilizadll 
I I I 
1\ de maa I m I m 10\ 
Idescubiertal I 
I I I 
I No. especiu I I 16 
I preseates I I 
I I I I I 
Ilspecies ICblllecrlsta cballlcrUtqldulseblmbyrlQI.wm1U. ISeblmbyrlpl WJJI.1liII 
I dOllaaates I scb! zacb!tIQI WüI1uI I Chlllecrhtl cbalUcristoides IAWWA IgCOlioDil I 

1lW.1a IItgrel01du I!mbypqqgg w.W IlIillllltmlo1des I 
I I I I 

BI6l../0TECA 
CENTNO DE ECOLOGIA 
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11. EL CRECIMIENTO VEGETATIVO COMO FORMA DE COLONIZACION 

A LO LARGO DE UN GRADIENTE SUCESIONAL. 

Introducción. 

Las dunas costeras son ecosistemas que presentan una alta 

heterogene i dad ambiental (van der Maarel, 1966 .: Ranwell, 1972 .: 

Chapman, 1976; Horeno-Casasola, 1982; Doing , 1985) dada . en gran 

medida, por las diferencias en la movilidad del sustrato y 

relacionadas. a su vez, con la cobertura vegetal. Las 

características topográficas de cada microambiente determinan, en 

gran medida. las condiciones físicas que prevalecerán en él 

(Moreno-Casasola, 1982, 1986). Además, en un sistema de dunas 

existen zonas con diferentes grados de estabilidad: hay zonas 

móviles en las que una gran proporción de la superficie es arena 

descubierta y cuentan con una vegetación poco densa; otras zonas. 

por el contrario, se encuentran prácticamente estabilizadas, ya 

que present an una cobertura vegetal mucho más densa y el 

movimiento del sustrato es mínimo (Horeno-Casasola et al. , 1982, 

1986). Entre estos dos extremos es posible distinguir zonas con 

grados intermedios de estabilidad en relación con la movilidad 

del sustrato y la densidad de su cobertura vegetal. 

Los microambientes con diferentes grados de estabilidad 

representan, en realidad, diferentes etapas o estadios 

suces ionales que se 

sistema de dunas. 

presentan 

De hecho. 

de manera simultánea en un mismo 

el estudio de estas "secuencias 

espac i ales" en sitios adyacentes, ha constituído un enfoque 

uti l izado con frecuencia en el análisis de los procesos 
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sucesionales para inferir los cambios temporales que se dan en 

las comunidades naturales (Drury y Nisbet, 1973 ) . El avance de 

l os procesos sucesional es a través del tiempo lleva a la 

modificación las condiciones tanto físicas corno bióticas. De 

manera análoga, estos cambios se dan también a través de 

gradientes espaciales, ante los que los organismos responden 

tanto en una escala de tiempo ecológico como evolutivo (Pickett, 

1976) . 

Los cambios que ocurren conforme 

sucesionales provocan modificaciones 

poblaciones así como en la estructura 

avanzan los procesos 

en la dinámica de las 

de las comunidades. El 

cambio en las condiciones ambientales da lugar a la variación de 

ciertos procesos poblacionales, como el establecimiento y la 

mortalidad, lo cual tiene consecuencias a nivel de la estructura 

y composición específica de la comunidad. Incluso, se ha 

propuesto que la sucesión puede ser analizada como el resultado 

de los procesos poblacionales de las especies que conforman a las 

comunidades de las diferentes etapas serales (Peet y Christensen, 

1980) . 

La posición de una especie a lo largo de un gradiente espacial 

o temporal estará determinada por diversos aspectos de su 

biología. Las condiciones físicas y bióticas en cada parte del 

gradiente pueden llegar a ser muy diferentes unas de otras y la 

posibilidad de cada organismo para enfrentarlas con éxito estará 

fuertemente determinada por las características de su historia de 

vida, como la longevidad, el momento de la reproducción y la 

proporc i ón de energía asignada a diferentes actividades como la 

reproducción y el crecimiento (Pickett, 1976) . 

Z9 



Entre los principales cambios que ocurren conforme avanza la 

sucesión y que tienen un efecto decisivo sobre las 

característ i cas de historia de vida que se ven favorecidas por la 

selección natural, es necesario mencionar el efecto y las 

consecuencias de las perturbaciones. La capacidad para amortiguar 

los efectos de las perturbaciones se incrementa durante el curso 

de la sucesi6n. El efecto de ciertos factores físicos suele ser 

más severo en comunidades sucesionales tempranas que en 

comunidades tardías (Drury y Nisbet, 1973). 

Lo anterior tiene como consecuencia que los factores de 

mortalidad sean de naturaleza distinta en cada etapa del proceso 

sucesional. El efecto de las perturbaciones puede ser más severo 

durante las primeras etapas de la sucesi6n. Estas constituyen 

factores de mortalidad importantes y generalmente independientes 

de la densidad. Las características de historia de vida que 

resultan favorables bajo estas condiciones son, entre otras, la 

posibilidad de dejar un alto número de descendendientes en el 

menor tiempo posible, de tal manera que aunque los organismos 

adultos mueran, la poblaci6n permanezca a través de su progenie 

(stearns, 1976). 

En fases más avanzadas de la sucesi6n, las comunidades tienen 

una mayor capacidad para amortiguar el efecto de las 

perturbaciones. Sin embargo, la densidad creciente de la 

cobertura vegetal se transforma gradualmente en un factor de 

presión (Drury y Nisbet, 1973; Pickett, 1976; Bazzaz, 1979: Peet 

y Christensen, 1980). Las interacciones entre especies o entre 

organismos de una misma especie. pueden llegar a constituir un 
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factor determinante de la dinámica de la vegetación. Las 

presiones de selección adquieren un cáracter densodependiente en 

el que las relaciones competitivas tienen un papel primordial 

(Horn, 1976 : Boyce, 1984). Las historias de vida que se ven 

favorecidas en estos ambientes son aquellas con mayor capacidad 

competitiva. 

En el estudio de la evolución de las historias de vida, uno de 

los enfoques que ha prevalecido por mucho tiempo y que ha 

arrojado resultados interesantes, ha sido precisamente el 

análisis de las presiones de selección que operan durante las 

diferentes fases de la sucesión, moldeando las historias de vida 

y logrando su adaptación a condiciones ambientales específicas 

(HacArthur y Wilson, 1967; Solbrig, 1971; HcNaughton, 1975; 

stearns, 1976). En este sentido , la teoría de selcción r y 

K propuesta por HacArthur y Wilson (1967), fue de los primeros 

intentos por entender y clasificar la gran variedad de historias 

de vida que se presentan en la naturaleza . 

La teoría de la selección r y K constituye una clasificaci6n 

de historias de vida contrastantes en términos de las presiones 

de selección que han llevado a su evoluci6n. Esta teoría propone 

un modelo de selecci6n natural densodependiente (Boyce, 1984; 

Patridge y Harvey, 1988) que compara poblaciones colonizadoras 

con poblaciones establecidas . Este enfoque ha generado polémica 

en las últimas décadas y ha abierto el camino para la 

especulaci6n y el estudio de una serie de aspectos que han 

enriquecido la ecología contemporánea. 
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Las historias de vida se definen por una serie de rasgos o 

características poblacionales que han evolucionado como resultado 

de una respuesta adaptativa ante un conjunto de presiones de 

selección (stearns, 1976). Esta evolución se ha dado, en gran 

parte, en respuesta al impacto de diversos ambientes sobre la 

sobrevivencia y la fertilidad en clases de edad particulares, es 

decir, a partir del efecto del ambiente sobre los procesos 

demográficos (Patridge y Harvey, 1988). 

Los estudios sobre historias de vida han sido típicamente 

comparativos y han tenido dos tipos de enfoques: por un lado, se 

han comparado rasgos de la historia de vida de diferentes taxa 

(McNaughton, 1975; Schmid, 1984) y, por otro, se han hecho 

comparaciones entre poblaciones o subpoblaciones de la misma 

especie (Solbrig, 1971; Gadgil y Solbrig, 1972). Este último 

enfoque permite analizar rasgos básicos de la biología de una 

especie que pueden estar limitando o determinando su conjunto de 

respuestas ante las presiones de selección. Al comparar 

diferentes poblaciones de una misma especie, es posible detectar 

los "refinamientos" en los rasgos de la historia de vida 

provocados por presiones de selección que llevan a los individuos 

a adaptarse a diferentes circunstancias (stearns, 1976, 1977). 

Como se ha mencionado, uno de los rasgos de historia de vida 

que varia en respuesta a diferentes tipos de presiones de 

selección es la cantidad de recursos y energía que los organismos 

aSignan al crecimiento y a la reproducción (Abrahamson, 1980). En 

este sentido, pueden darse variaciones intraespecificas que 

tendrán consecuencias ecológicas importantes en términos de la 

dinámica poblacional y de los mecanismos de colonización del 
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medio. que a su vez afectarán la estructura y composición de la 

vegetación. La ocupación del espacio y la explotación de nuevos 

micrositios puede darse por medio del establecimiento de 

plántulas a partir de semillas . o b i en a través de la expansión 

vegetativa de individuos ya establecidos. La contribución 

relativa de estos procesos tiene importancia desde el punto de 

vista evolutivo. ya que juega un papel fundamental en la 

determinación de la estructura genética de las poblaciones. 

En las plantas el crecimiento vegetativo ocurre a través de la 

producción reiterada de unidades morfológicas similares llamadas 

módulos (White, 1980; 1984). En las gramíneas , una serie de 

módulos (la hoja con su respectiva yema axilar y su entrenudo) 

producen lo que se conoce como vástago . Algunas gramíneas son de 

crecimiento amacollado, siendo los macollos un conjunto de 

vástagos. La producción de vástagos puede darse hacia afuera del 

m~collo parental mediante la producción de tallos postrados, 

generalmente subterráneos (Langer, 1979), a partir de los cuales 

se producen macollos hijos (ver Figura r.1). Estos constituyen 

unidades de colonización, formadas por conjuntos de vástagos del 

mismo genet que ocupan y explotan un micrositio distinto al del 

macollo progenitor (Lovett-Doust y Lovett-Doust, 1982; Franco, 

1986 ) . 

Schizachyrium scoparium Michx. varo littoralis (Nash) Hitchc. 

es una gramínea perenne que 

microambientes de los sistemas 

se distribuye 

de dunas del Golfo 

en diversos 

de México . 

desde las zonas móviles hasta las estabilizadas. Crece a través 

de la producción de vástagos unidos entre sí por tallos 

extremadamente cortos. lo que da l ugar a la formación de 

33 



macollos. 

Ide 5 a 

Empero. 

lOOcml 

también forma estolones de longitud variable 

que. a su 

eventualmente nuevos macollos, 

vez. producen nuevos vástagos y 

cercanos al macollo parental pero 

claramente diferenciables de éste . Este fenómeno es una forma 

importante de ocupación de espacio. En el capítulo anterior se 

presentó una descripción más detallada de esta especie. 

El presente estudio pretende determinar la importancia de la 

expansión vegetativa como forma de colonización y explotación del 

medio en ~ scoparium a lo largo de un gradiente sucesional, i.e. 

en microambientes de dunas costeras con diferente grado de 

estabilidad. El objetivo de este trabajo es determinar si existen 

diferencias en algunos aspectos del crecimiento y la 

reproducción. como parte de la historia de vida de esta especie, 

en relación con el nivel de estabilidad del medio. 

Metodologia . 

El presente trabajo se llevó a cabo en el sistema de dunas de 

El Morro de la Mancha. Ver ., en el que se eligieron tres zonas 

con diferente grado de estabilidad: una móvil, una semimóvil y 

una estabilizada. La descripción general del área de estudio así 

como la caracterización de cada una de estas zonas se detalló en 

el capítulo anterior. 

En las zonas semimóvil y estabilizada se eligieron y se 

marcaron qUince macollos de ~ scoparium. En la zona móvil sólo 

se marcaron ocho. pues aquí la abundancia de esta especie es 

mucho menor que en las otras zonas y sólo se encontró un número 

limitado de macollos bajo estas condiciones. Se eligieron 
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individuos adultos de tamaño similar. No fue posible determinar 

la edad de los macollas. pero se tomó en cuenta que presentaran 

estados de desarrollo similares, es decir que fueran macollos 

adultos aproximadamente del mismo tamafto en altura y cobertura 

l es posible determinar cuándo un macollo se ha reproducido. pues 

se mantienen los tallos de las inflorescencias) . El estado de 

desarrollo es un parámetro que, desde muchos puntos de vista, 

resulta más determinante para las plantas que la edad absoluta 

(Werner y Caswell, 1977; White, 1979; Harper, 1985; Caswell, 

1989) . 

Los macollos elegidos fueron marcados con cinta plástica y se 

aislaron cortando los estolones que presentaban al inicio del 

trabajo, con el objeto de homogenizar las características de 

todas las unidades de estudio. Así, se partió de un solo macollo 

adulto en cada caso (que será llamado macollo parental) 

asumiéndolo como el genet inicial a partir del cual se estimaron 

y cuantificaron las siguientes variables: 

al Perímetro del macollo, como una medida indirecta del número de 

vástagos presentes . 

b) Porcentaje estimado de tejido verde, i.e. fotosintéticamente 

activo (ya que una proporción de los macollos está formada 

por vástagos secos). 

cl Porcentaje estimado de cobertura interna, como una medida 

indirecta de la densidad de vástagos de un macollo (es decir, 

el área del macollo ocupada por vástagos). 

d l producción de estolones y nuevos macollas 

el Longitud y dirección de los estolones producidos. 

f l Presencia de raíces en los macollas hijos. 
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Los maco llos nuevos se marcaron con f orme fueron apareciendo y 

se les tomaron los mismos datos que a l os macollos parentales. El 

registro de estos parámetros se realizó mensualmente desde mayo 

de 1988 hasta mayo de 1990. Además. se contaron el número de 

inf lorescencias e infrutescencias de cada macollo. tomando en 

cuenta su estado fenológico. La idea de este aspecto del trabajo 

fue la de conocer. a grandes rasgos, el esfuerzo reproductivo 

(medido a t ravés de la proporción de vástagos reproductivos por 

genet) de los individuos de cada microambiente. 

Se real i zó una regresión a partir de los valores de área, 

cobertura interna y número de vástagos tomados directamente en el 

campo para este efecto, con el objeto de estimar el número de 

vástagos por macollo utilizando los datos mensuales de perímetro 

y cobertura interna . Las regresiones se realizaron de manera 

independiente para cada una de las zonas de trabajo, ya que 

agunas características de los macollos, como su grosor y densidad 

de vástagos, variaron ligeramente entre zonas. 

El análisis de los componentes residual es indicó que la 

función que más adecuadamente describe la relación es una 

logarítimica del tipo: 

donde x 

y 

log y= m 10g x + b 

log x= (log y - bl/ m 

x= antilog ({log y - b)/ m) 

No. de vástagos 

(área * cobertura internal/lOO . 



Se eligió que la variable dependiente. y. fuera (área _ 

cobertura internalj100. puesto que al ser una estimación, es en 

la que existe mayor fuente de error. Las medidas mensuales del 

perímetro de los macollos se transformaron a unidades de área; el 

porcentaje de l área ocupado por vástagos se calculó con los datos 

de cobertura interna. Así , fue posible estimar el número de 

vástagos por macollo cada mes y, utilizando los datos de nÚDIero 

de inflorescencias por macollo, 

reproductivos en cada macollo. 

la proporción de vástagos 

Los indices obtenidos en las regresiones fueron los siguientes: 

Zona Hóvil Zona semimóvil 

m= 1.3473 m= 1.4413 

b= 0.2455 b= 0.1312 

r= 0.9530 r= 0.9545 

S.E. (m)= 0.07 S.E. (m)= 

S.E . (b): 0.56 S . E.(b)= 

n= 20 n= 20 

donde m = pendiente de la recta 

b = ordenada al origen 

0.08 

0.36 

r = coeficiente de correlación 

Zona Estabilizada 

m= 1. 2554 

b= 0.4066 

r= 0.9621 

S.E.(m)= 0.12 

S.E. (b)= 0.59 

n= 20 

S.E. = error standard de la pendiente (m) y de la ordenada al 

origen (b). 

n número de observaciones 



Resultados. 

1 1 Evaluación del crecimiento. Dinámica poblacional. 

En la Figura 11.1 se encuentran los resultados de la 

producción de macollos a lo largo de dos años en las tres zonas 

experimentales. Los datos están expresados en términos de 

porcentaje de incremento de la población de macollos a partir de 

la población inicial, ya que el número de macollos marcados en 

cada zona fue diferente. Como se observa, la producción de 

macollos a través del crecimiento vegetativo fue mucho mAs activa 

en la zona estabilizada en comparación con las zonas móvil y 

semimóvil. Incluso después de dos aftos, la tendencia al aumento 

se mantuvo en la zona estabilizada. 

Con respecto a la zona semimóvil, se observa un incremento en 

la producción de macollos, sobre todo durante los primeros siete 

meses. Pos t eriormente el número total de macollos disminuy6 

ligeramente y después tendió a mantenerse más o menos constante, 

con algunas f l uctuaciones. Cabe mencionar que la disminución en 

el tamaño de la población de macollos no se debió únicamente a la 

muerte de los mismos. En muchos casos los macollos hijos fueron 

producidos muy cerca del macollo parental y al cabo de un tiempo 

se dió la producción de vástagos a lo largo del estolón, de tal 

manera que ambos macollas se integraron en uno solo. Bste 

fenómeno se cuantificó por separado para diferenciarlo de los 

macollas que murieron. Sin embargo, en la Figura 11.1 se graficó 

el por centaje de incremento de la población de macollos con 

respecto a la población inicial tomando en cuenta el total de 
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Figura 11.1. Porcentaje de incremento de la pOblación de 

macollos, a partir de la población inicial, en las trea 

zonas experimentales en el per[odo comprendido entre 

mayo de 1988 y mayo de 1990. 
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macollos que existian en cada momento, independientemente de si 

los que habian desaparecido se murieron o se reintegraron. En 

contraste con lo que se ha observado en otras especies en las que 

la producción de ramets se da de manera dirigida y con una 

tendencia a alejarse del organismo progenitor (Bell, 1991), en ~ 

scoparium el crecimiento de vástagos puede darse también en 

dirección hacia el macollo parental. 

En la zona móvil se observa una tasa muy baja de producción de 

macollos. La población total de macol10s al final del periodo de 

muestreo disminuyó con respecto al tamafto de la población inicial 

debido a que el movimiento de la arena en ciertas épocas del afio 

fue un factor de mortalidad muy importante. 

En la Figura rr.2 se representan los nacimientos y muertes 

acumuladas de macollos hijos en las tres zonas experimentales, 

as! como las fluctuaciones en el número total de maco110s hijos 

por zona durante los dos afio s de muestreo. En este caso la 

desaparición de macollos hijos, al ser reintegrados a los 

macollos parentales, se ha representado por separado y se 

encuentra indicada bajo el titulo de "macollos integrados". 

En la Figura rr.2 puede verse que el número total de macollos 

hijos . aunque relativamente estable a través del tiempo, fue el 

resultado de un proceso dinámico de producción y muerte de 

macollos. En l a zona estabilizada se observó una tendencia 

creciente en el número total de macollos hijos, ya que hubo un 

número muy reducido de muertes mientras que los nacimientos 

fueron abundantes. 
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En la Figura II.3 se presentan, de manera relativa. los 

nacimientos y muertes de macollos a través del tiempo, es decir, 

el cambio en el número total de macollos presentes con respecto 

al número de macollos en el periodo anterior. En este caso los 

macollos integrados se consid ~ raron como muertes, dado que 

desaparecieron como unidades de colonizaci6n diferenciables de 

los macollos parentales. Como el número inicial de macollos no 

fue el mismo en las tres zonas, los datos se presentaron como 

proporciones calculadas de la siguiente manera: 

PR = (n. - n.-l) / n. 
donde PR = proporción relativa de incremento en el número de 

macollos hijos (con respecto al mes anterior) 

n~ = número de macollos hijos presentes en el tiempo t 

y n~_, = número de macollos hijos presentes el mes anterior 

En las tres zonas experimentales se present6 un máximo de 

producción de macollos hijos durante la primera época de lluvias 

(julio-agosto-septiembre de 1988), y los valores que alcanzó en 

las tres zonas son relativamente parecidos . La tasa relativa de 

crecimiento se mantuvo dentro de límites similares en las tres 

zonas y fue la frecuencia de valores positivos en relación a los 

negativos lo que marcó la diferencia entre ellas. 

Todos los macollos producidos en la zona móvil durante los 

primeros dos meses del muestreo murieron durante las siguientes 

épocas de nortes y de secas. En la época de lluvias de 1989 se 

produjeron nuevos macollos hijos que tampoco fueron capaces de 

sobrevivir a las épocas de nortes y de secas del siguiente a~o. 

En contraste. la producción de macollos en la zona semimóvil . se 

dio de manera continua desde la primera época de lluvias (1988) 
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Figura 11.3. Incremento relativo en el n"mero de macollos en las tres 

zonas experimentales durante dos allos (cambio en el n"mero 

total de macollos presentes con respecto al n"mero de 

macollos en el periodo anterior) . 

Las fechas de registro están representadas por asteriscos en 

las grAl icas . 



hasta la de nortes (1988/89). al final de la cual se dio la mayor 

mortalidad, durante la época de secas y de l luvias de 1989. 

Posteriormente. durante la época de nortes de 1989/90 se dio una 

nueva fase de producción de macollos. Por último, en la zona 

estabilizada la población de macollos hijos tendió siempre a 

aumentar, a excepción de los meses de junio y julio de 1989 en 

donde se observó un pequefto decremento. Sin embargo, después del 

máximo inicial en julio de 1988, la producción relativa de 

macollos disminuyó gradualmente hasta el final de la segunda 

época de lluvias (septiembre de 1989), cuando se presentó un 

nuevo incremento que siguió la misma tendencia que el afto 

anterior. 

En la Figura II.4 se presenta la sobrevivencia de las cohortes 

de macollos aparecidas durante las diferentes épocas a lo largo 

de los dos aftos de seguimiento (lluvias , nortes y secas). También 

se presentan los datos absolutos del tamafto y destino de cada una 

de las cohortes. Las curvas de sobrevivencia se compararon a 

través del análisis de Peto y Peto (en Pyke y Thompson, 1986), 

que consiste en una prueba de Xa que toma en cuenta las 

siguientes variables: 

LR = + 
B, Ba 

donde LR (logrank) = valor de Xa 

d~ = suma de todas las muertes observadas en la cohorte j 

E~ = número esperado de muertes en la cohorte t, basado en 

en la mortalidad de cada intervalo y en la proporció 

de sobrevivientes. 
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estadlsticamente aimilares ae encuentran sellaladas con letras en las tablaa de datos. 



donde Di suma de las muertes de l as dos cohortes en el intervalo 

de tiempo i 

P~1 sobrevivencia proporcional de los individuos de la 

cohorte j en el intervalo i 

A su vez. ~1 se calcula corno la proporción Sj1/S~, 

donde s~~ : número de individuos vivos en la cohorte j al principio 

del intervalo i 

Sj = suma de los individuos vivos en ambas cohortes al 

principio del intervalo i 

Las comparaciones entre las curvas de sobrevivencia se 

real i zaron independientemente, primero entre todas las cohortes 

correspondientes a diferentes épocas en una misma zona, y 

posteriormente entre las cohortes de diferentes zonas 

correspondientes a la misma época . Los resul tados indican que 

existen diferencias significativas (p<O.OS) entre l a mayor parte 

de las curvas (ver apéndice 1). Las únicas curvas entre las que 

no se encontraron diferencia significativas se encuentran 

señaladas con letrasen la Figura 11.4 y fueron las siguientes : 

En la zona semimóvil: cohorte de lluvias de 1988 VS. cohorte de 

nortes de 1988/89. 

En la zona estabilizada : 

cohorte de lluvias de 1988 vs. cohorte de secas de 1989 

cohorte de lluvias de 1989 vs. cohorte de nor t e s de 1989/90 
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Las cohortes aparecidas durante la 

distintas zonas de trabajo resultaron 

diferentes (p<O.OS - ver apéndice 1) . 

misma época en las 

ser estadísticamente 

Como se explicó anteriormente, se estim6 el número de vástagos 

por macollo y el número total de vástagos marcados por zona 

durante cada mes del período de seguimiento . Estos datos se 

presentan en la Figura II.S. Como las gráficas lo muestran, a 

pesar de que existen diferencias entre el número de macollos 

producidos en cada zona (Figura II.1), el número total de 

vástagos fue similar, en particular entre las zonas móvil y 

semim6vil. En ambos casos se mantuvo con una ligera tendencia 

creciente a través de los dos aftos de muestreo, aunque al final 

del seguimiento existía prácticamente el mismo número de vástagos 

que al inicio (Figura II.5.a). La tendencia al aumento en el 

número total de vástagos fue mucho más clara en la zona 

estabi l izada y al cabo de dos aftos se contaba con más del doble 

del número de vástagos que con 108 que se inició. 

En la Figura II.S.b se muestra el número total estimado de 

vástagos que se encontraron formando parte de los macollos 

parentales durante los dos aftos de seguimiento. La diferencia con 

la gráfica anterior , es que en este caso no se incluyeron los 

vástagos de los macollos hijos . En la zona estabilizada el número 

de vástagos en los macollos parentales se mantuvo prácticamente 

constante . con ligeras fluctuaciones. En la zona semimóvil se 

observó esta misma tendencia, aunque las fluctuaciones son mucho 

mayores. En el caso de la zona m6vil, se dieron también grandes 

fluctuaciones. pero con una mayor tendencia al aumento. De hecho . 

este fue el único caso en e l que el número final de vástagos en 
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Figura 11.5. Número estimado de vástagos registrados de mayo de 

1988 a mayo de 1990. 

(a) Número total estimado de vástagos en cada zona 

a través del t i empo. 

(b) Número total estimado de vástagos que formaban parte 

de los macollos parentales . 

.fa 



los macollos parentales fue mayor que al inicio, es decir, los 

macollos parentales aumentaron de tamaño. 

La diferencia entre las dos gráficas, II.5.a y II.5.b, es que 

en el segundo caso no se incluyeron los vástagos que formaban 

parte de los macollos hijos . Así, al comparar las dos gráficas 

puede observarse que en el caso de la zona estabilizada, la 

producción de nuevos vástagos se dio preferentemente hacia afuera 

de los macollos parentales, mientras que en la zona móvil éstos 

aumentaron de tamaño sin que se diera una gran producción de 

vástagos en forma de macollos hijos. 

Bn la Figura II.6.a se encuentra representado el número 

promedio de vástagos que conforman un macollo parental en cada 

una de las zonas de trabajo a través del tiempo. Bl tamaño de los 

macollos parentales de la zona móvil se incrementó de manera 

notable a través del tiempo, mientras que en la zona semimóvil y 

estabilizada se mantuvo prácticamente constante. Bn contraste, la 

proporción de vástagos producidos hacia afuera de los macollos 

parentales (Figura II.6.b) aumentó drásticamente en la zona 

estabilizada, mientras que esta tendencia fue más moderada en la 

zona semimóvil y aún menor en la zona móvil. Bsta última gráfica 

es un reflejo de la producción de macollos hijos a través del 

tiempo , que se presentó en la Figura II.1. 

Los macollos hijos fueron prodUCidos a través de estolones de 

longitudes variables. Con el objeto de comparar la longitud 

promedio de los estolones por zona se realizó un Análisis de 

varianza de una vía . El análisis detectó diferencias 

significativas entre zonas IF=6.23 . p= 0.0025). Se realizó 
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Figura 11.8. Distribución de loa vAatagos dentro y fuera de loa 

macollos parentalea de mayo de 1988 a mayo de 1990. 

(a) Niímero promedio de vAatagos que conforman los 

macollos parentales de cada zona. 

(b) Proporción promedio de vAstagos fuera de loa 

macollos parentales en cada zona durante dos all08. 
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posteriormente una prueba de rango mú l tiple de Scheffé ( intervalo 

de confianza de 95%1 que indicó que los estolones de la zona 

semimóvi1 son más cortos que los de la zona estabilizada {Tabla 

11.11. Los estolones de la zona móvil, con valores intermedios, 

no difieren en 10gitud de los de las otras dos zonas. El hecho de 

que la proporción de maco1los hijos reintegrados a los maco1los 

parenta l es haya sido mayor en la zona semimóvil , puede ser una 

consecuencia de que los estolones a partir de los cuales se 

formaron eran, en promedio, más cortos. Como se verá más 

adelante, esto implica formas contrastantes de explorar y 

explotar el medio ambiente. 

Tabla n.!. lon9itud oroledio de los estolones de cada una de las 
lonas. El nú.ero entre oaréntesis indica la desviación standard: 
H = tildo de la luestn. Las diferentes letras (¡.bl representan 
la uistencil de diferencias significltivas entre los pmedios. 

I 
I Zona 
I 
I 
I Mó,il 
I 
I Snilóvil 
I 
I !stabil1zadl 
I 

I 

12 

96 

LODgitud del 
IItol6n (ell 

27.33 IlU I ah 

18.05111.91 b 

32.01 (22.91 

En la Fi gura 11.7 se muestra l a frecuencia de producc i ón de 

macol los hacia ocho diferentes direcciones. En las tablas se 

encue ntran l os va l ores absolutos de frecuencia v los porcentajes 

sobre el total de macollos producidos hacia cada dirección. Los 

esquemas debajo de cada gráfica se refieren a esta última 

variable. Se realizaron análisis estadísticos de distribuciones 

circulares con el objeto de probar si los macollos hijos se 

produjeron de manera uniforme hacia todas las direcciones. El 

resultado de estos análisis , según una prueba de X2 • indica que 
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la producción de macollos hijos no se dio de manera homogénea en 

ninguna de las tres zonas (p<O.Ol - ver apéndice 2) . 

Los ángul os promedio en cada zona, así como la medida de 

dispersión de l a producción de macollos alrededor del circulo (r) 

se encuentran la Figura 11.7. Sin embargo, la prueba de Ray1eigh 

(Zar, 1984) indicó que r es significativamente diferente de cero 

(p<0.~5 ver apéndice 2) únicamente en las zonas móvil y 

semimóvi1, es decir, que la magnitud del ángulo promedio es 

suficientemente grande como para considerar 

dirección promedio de producción de maco110s. 

que existe una 

A través de la 

prueba de Watson-Wi11iams (Zar, 1984) se compararon estos ángulos 

entre las zonas móvil y semimóvil para probar si eran 

equivalentes. Los resultados indican que el ángulo de producción 

de macollos hijos es significativamente diferente en ambas zonas 

(p<0.0005 - ver apéndice 2). 

En la zona móvil la producción de macollos hijos se dio 

preferentemente hacia el este (ángulo promedio = 94°). El 55% de 

los macollos fueron producidos hacia esta dirección. En la zona 

semimóvil , el ángulo promedio fue hacia el noreste (44°); el 

66.7% de los macollos fueron producidos en la región comprendida 

entre el norte y el sureste. En la zona estabilizada, la 

producción promedio de maco11os se dio también hacia el noreste 

(41° ) ; en este caso, el 40.6% de los maco110s se produjo entre el 

norte y el noreste . 

El tiempo que dura la dependencia fisiológica de los macollos 

hijos sobre los parentales parece ser variable y quizá esté 

relacionada con el nivel de desarrollo de los primeros. Aunque 
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los estolones 

posible que 

no desaparecen físicamente 

la integración fisio16gica 

en mucho tiempo, 

cese una vez que 

es 

el 

macollo hijo ha alcanzado un cierto desarrollo, i.e cuente con 

raíces y hojas suficientes para mantener su propio metabolismo 

(Callaghan. 19S4). 

En mayo de 1990 , una vez terminado el seguimiento, se 

cortaron los estolones que unían a los macollos hijos con sus 

macollos progenitores en las tres zonas experimentales. Se evalu6 

la sobrevivencia de los macollos hijos dos meses después. Los 

resultados se encuentran en la Figura II.S, en donde, además, se 

presentan los valores absolutos del número de macollos hijos que 

se encontraban en cada clase de edad. Los porcentajes de la 

gráfica fueron obtenidos a partir del total de macollos hijos que 

estaban vivos al final del período de muestreo en las tres zonas 

de trabajo. 

La grAfica de la Figura II.S muestra el porcentaje de macollos 

de diferentes edades (para clases de edad de dos meses) que 

sobrevivieron después de cortar el esto16n . La mayor parte de los 

macollos que tenían más de 12 meses de edad sobrevivieron al 

corte del esto16n, es decir , no dependían fisio16gicamente del 

macollo parental para su sobrevivencia . Entre los macollos más 

jóvenes existe una tendencia general hacia una mayor mortalidad 

entre los macollos de menor edad. Se realizó una regresión lineal 

para el LOg,n de la sobrevivencia contra la edad en el momento 

del corte, y se detectó una relaci6n significativa entre las 

variabl es (r= 0.696, p= 0.01). El coeficiente de determinación 

múltiple indica que el modelo explica casi la mitad de la 

varianza (r~= 48.45). 
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Figura 11.8. Porcentaje de macollos hijos Que sobrevivieron tres meses 

después de cortado el estolón Que los unla con el macollo 

parental. 

En la tabla a la derecha de la grAfica se presentan los 

valores de frecuencia y sobrevivencia por clase de edad. 
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iil Reproducción. 

Durante los dos aftos de seguimiento se contabilizó la 

producción de inflorescencias e infrutescencias en los genets de 

cada zona y se calculó, mensualmente, la proporción de vástagos 

reproductivos por genet. Dichas proporciones se promediaron por 

zona y por mes y se presentan en la Figura II.9. La floración se 

presentó de septiembre a diciembre, y la fructificación de 

octubre a marzo, aproximadamente. En el primer afto (1988) la 

reproducción se inició dos meses antes en la zona móvil que en 

las zonas semimóvil y estabilizada, aunque la proporción de 

vAstagos reproductivos fue similar a la de las otras dos zonas. 

En el segundo afto (1989) el inicio de la temporada reproductiva 

fue sincrónica en las tres zonas experimentales, pero en la zona 

móvil la proporcion de vástagos reproductivos fue mucho más alta 

que en las otras dos zonas. 

En la Tabla II.2 se presenta la proporción promedio de 

vástagos reproductivos en cada zona, como una medida del esfuerzo 

reproductivo, para las dos épocas reproductivas analizadas. Estos 

datos se calcularon a partir del total de estructuras 

reproductivas (inflorescencias) producidas por genet entre el 

promedio de vástagos que presentó el genet durante la época 

reproductiva . El promedio de estas proporciones, por zona, se 

presenta en la Tabla II.2. Se realizaron dos análisis de 

varianza, uno para cada época reproductiva. Los análisis 

detectaron diferencias significativas entre zonas para ambas 

temporadas (F=4.19, p=0.02 en 1999;99 y F;37.98, p<0.0001 en 

1999;901. Posteriormente se realizaron pruebas de rango múltiple 
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Figura 11.9. Proporción de véstagos reproductivos durante dos aftos 

en las tres zonas de trabajo. 

88/89 89/90 

Zona M6vll 0.380 (ab) 0.964 

Zona Semlm6vll 0.267 (b) 0.220 

Zona Estabilizada 0.426 (a) 0.344 

Tabla 11.2. Proporción de véstagos reproductivos 
en cada una de las zonas (ver texto). Las distintas 
letras entre paréntesis Indican diferencias significa­
tivas (pe 0.05) entre 101 promedios de una columna 
según una prueba de Scheffé de rango múltip le. 

(a) 

(b) 

(b) 
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de scheffé (intervalo de confianza de 95\ ) ; los grupos homogéneos 

entre los promedios se encuentran expresados a través de letras 

junto a los datos de la Tabla 11.2. 

En el primer año el esfuerzo reproductivo realizado por los 

genets de la zona estabilizada fue mayor que el de los de la zona 

semimóvil. En la zona móvil los genets mostraron valores 

intermedios entre las dos zonas anteriores. En el segundo año 

los genets de las zonas semimóvil y estabilizada mostraron 

esfuerzos repoductivos equivalentes y significativamente menores 

que los de la zona móvil. Estos últimos alcanzaron valores muy 

cercanos a 1, lo que implica que casi todos los vástagos de la 

muestra prodUjeron estructuras reproductivas . 

Durante la segunda época de fructificación , en enero de 1990. 

se tomaron muestras de frutos de cada una de las zonas con el 

objeto de estimar la proporción de frutos con semilla. Se calculó 

el porcentaje promedio de frutos con semilla a partir de cinco 

muestras de 150 frutos de cada zona . Los resultados se muestran 

en la Tabla 11.3. Se incluyeron , además , muestras de la zona de 

la playa, en la que se encuentra una única área pequeña 

homogéneamente cubierta por S. scoparium. Se realizó un análisis 

de varianza de una vía, 

(F= 96.77, p<O.OOOI). 

que detectó diferencias significativas 

La prueba de rango múltiple de Scheffé 

separó los cuatro valores promedio , 

diferencias significativas entre ellos. 

indicando que existen 

Como se observa en la Tabla 11.3, es en la zona estabilizada en 

la que se producen un mayor número de frutos con semilla. El 

valor va decreciendo hacia las zonas semimóvil y móvil. Por 
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último. el porcentaje de frutos con semilla que se produce en la 

playa es mucho menor que en las otras tres zonas. 

Tabla l!.l. Porcentaie de frutos con selilla en cada una de las 
lonas !IDe rilentales Iv~r telto\. los nÚleros entre Daréntesis son 
las des! i ac iones standard. las di ferentes letras i ndi can 
dii, r,ncias s ~;niiicati'as entre los Droledios se~ún la Drueba de 
rango lliltiple de Seheffé /p<0,051. 

I Zona I \ de frutos e/milla l 
I I I 
I Plan I 1.13 /0.23\ I 
I - I I 
I Nó,ll I 26,97 15.341 e I 

! seailóvil ! 41.43 18.171 b I 
I Bstabilizadal 55.52 /4.07\ • I 
I I I 

Discusión. 

La producción de macollos hijos es un fenómeno común entre los 

genets de S. scoparium. Sin embarqo, no se presenta de manera 

uniforme en todos los microambientes que ocupa esta especie en el 

sistema de dunas costeras de El Morro de la Mancha: es mAs 

frecuente en la zona estabilizada y es menos común conforme 

disminuye la estabilidad del sustrato. 

Las diferencias en la forma de crecimiento de S. scoparium 

entre l as tres zonas elegidas para el estudio no parecen estar 

relacionadas con los parámetros edáficos globales de cada zona, 

ya que las diferencias que se detectaron entre zonas son mínimas 

(ver Tabl as 1.1 y 1.2) Y no corresponden a los nutrimentos que en 

mayor medida pueden afectar el crecimiento de las plantas, como 

son el nitrógeno, el fósforo y el potasio (Pemadasa y Lovell, 

1974a: Noble et al., 1979; Ernst. 1983 ; Kachi & Hirose. 1983: 

Pemadasa. 19831 . 



Las gráficas de producción y muerte de macollos hijos en las 

tres zonas de trabajo revelan que, detrás del número total de 

macollos hijos presentes a través del tiempo, existe una dinámica 

poblacional en la que se da un alto número de nacimientos y 

muertes de macollos (Sarukhán & Harper, 1973; Bazzaz y Harper, 

1977). Sin embargo, la producción total de macollos hijos sigue 

distintos patrones debido a que existen diferencias tanto en el 

número de macollos que nacen, como en las probabilidades de 

sobrevivencia que tienen en cada zona. En la zona móvil se mueren 

todos los macollos producidos durante el primer afto, mientras que 

en la zona estabilizada las probabilidades de sobrevivencia son 

mucho mayores. Las bajadas bruscas en la gráfica de la zona móvil 

corresponden, en general , a las épocas de nortes. En este caso , 

el enterramiento de los macollos fue un factor de mortalidad 

importante. 

Por 

hijos 

otro lado, las épocas de producci6n y muerte de macollos 

también difieren entre zonas. En la zona móvil los 

nacimientos se concentraron durante los meses del verano , en la 

época de lluvias, mientras que las muertes se dan principalmente 

durante la época de nortes. Como ya se dijo, el principal factor 

de mortalidad en este caso fue el movimiento de la arena 

durante los nortes, que provocó el enterramiento o 

desenterramiento de los macollos. En la zona semim6vil, el 

nacimiento de macollos se dio durante las épocas de lluvias y 

nortes y las muertes se concentraron en la época de secas. Algo 

muy similar ocurre en la zona estabilizada, aunque en este caso 

la época de secas afectó básicamente la tasa de producci6n de 

macollos y la mortalidad fue muy baja. En estos dos 
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microambientes. lo que pudo haber de t erminado más fuertemente en 

un caso la mortalidad y en otro caso la tasa de producción de 

macollos fue la disponibilidad de agua. que disminuyó 

marcadamente durante la 

significativamente menor 

época 

en los 

cobertura vegetal (ver Tabla I.2) . 

de secas y result6 ser 

microambientes con mayor 

Al parecer, existen diferencias con respecto a los factores de 

mortalidad que ejercen un mayor efecto en cada zona: en la zona 

móvil el efecto de las perturbaciones naturales de tipo abi6tico, 

en este caso el movimiento de la arena, parecen tener un papel 

fundamenta l . En contraste , en las zonas semimóvil y estabilizada 

la densidad de la cobertura vegetal puede jugar un papel muy 

importante en la disminución de la disponibilidad de agua y 

posiblemente de nutrimentos. Bsto coincide con lo que muchos 

autores han propuesto (MacArthur y Wilson, 1967; stearns, 1976; 

Boyce, 1984) en el sentido de que en ambientes sucesionales 

tempranos l a mortalidad se ve más afectada por factores de tipo 

abi6tico y conforme la sucesión avanza, los factores 

densodependientes empiezan a adquirir una importancia mayor. 

Los factores de mortalidad tienen un efecto directo sobre la 

adecuación, por lo que pueden determinar la dirección de la 

selecci6n natural . Los organismos con una mayor capacidad 

competitiva serán favorecidos en aquellos ambientes en los que la 

disponibilidad de recursos esté limitada por la densidad 

creciente de la cobertura vegetal (Wilson y MacArthur, 1967; 

McNaughton, 1975; McNeilly , 1981 ; Schmid, 1984). En este trabajo 

se ha visto que ~ scoparium produce un mayor número de macollos 

en los microambientes mas estables. Esta forma de crecimiento 
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permite la explotación del medio y la obtención de recursos 

disminuyendo la competencia entre los vástagos de un mismo genet 

(Barkham . 1980: Cook, 1983: Hutchings y Bradbury 1985 1, ya que 

los nuevos vástagos son dispersados hacia un micrositio dis t into 

de l que ocupa el macollo parental. La competencia intraclonal en 

muchas ocasiones puede ser igual o más intensa que la competencia 

interclonal (Lovett-Doust , 1981a). Esto se ve apoyado, además, 

por el hecho de que conforme aumentó la densidad de la cobertura 

vegetal de la zona semimóvil a la estabilizada, la longitud de 

los estolones fue mayor. 

El crecimiento de tipo "falange" 

ambiente con mayor densidad vegetal, 

no se da en este caso en el 

sino en áreas prácticamente 

descubiertas. En zonas con una cobertura más densa ocurr~ una 

especie de combinación entre las formas extremas de producción de 

módulos (guerrilla y falange) en S. scoparium, ya que produce 

macollos cerrados y además hay vástagos que son dispersados, a 

través de estolones, hacia afuera de los macollos parentales. Bl 

establecimiento de relaciones intensas de competencia intraclonal 

puede estar jugando un papel fundamental en la determinación de 

este comportamiento. Según de Kroon y Schieving (1990) existen 

tres formas generales de respuesta ante la escasez de nutrimentos 

en términos de las formas de crecimiento clonal que se observan 

en la naturaleza: hay especies "conservadoras" que no modifican 

su patrón de 

medio: otras 

la 

crecimiento ante las condiciones nutritivas de l 

especies 

longitud 

"consolidan" el espacio colonizado, 

de los estolones ante la escaces de disminuyendo 

nutrimentos. Por último, algunas especies, como S. 

comportamiento de tipo "forrajero". presentan un 

longitud de los 

scoparium . 

en donde la 

estolones es mayor a bajas disponibilidades de 



recursos. Este comportamiento se ha interpretado como una 

búsqueda de los recursos limitantes hacia afuera del micrositio 

que está ocupando el macollo parental. 

La disponibilidad de nutrimentos yagua debe ser mayor en las 

zonas móviles con respecto a las estabilizadas, ya que son menos 

los organismos que están haciendo uso de una cantidad equivalente 

de recursos (Huiskes y Harper, 1979). La producción de un número 

mayor de estolones largos en las zonas estabilizadas puede ser 

una respuesta ante la baja disponibilidad de recursos. De esta 

forma, el crecimiento se presenta, en alguna medida, a través de 

la producción de unidades de explotación fuera del macollo 

parental, lo que permite 

recursos (Harper, 1985) 

crecimiento. En un trabajo 

la obtención de una mayor cantidad de 

que pueden asignarse a su vez al 

realizado con otra variedad de esta 

misma especie 

demuestr6 que 

(Schizachyrium scoparium varo frequens), 

existe un regulación densodependiente de 

se 

la 

población de v6stagos hacia dentro y hacia afuera de cada 

macollo. 10 cual se encuentra relacionado con la disponibilidad 

de recursos como un efecto de la competencia (Briske y Butler, 

1989). En otras especies como Cerastium atrovirens, Mibora 

minima, Phleum arenarium, Vulpia fasciculata (Mack y Harper, 

1977), Ammophi1a arenar1a (Huiskes y Harper, 1979) y ~ ~ 

(HcNei11y, 1981) se han encontrado resultados similares. 

Tomando en cuenta que las dunas costeras son, en general, 

ambientes con altos niveles de perturbaci6n, se podría esperar 

que dominara la selección de tipo r (~ MacArthur y Wilson, 

1967) . Sin embargo. muchas de las características de historia de 

vida de S. scoparium no coinciden completamente con lo que se 
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esperaría en ambientes en los que predomina este tipo de 

selección, sino que se ajustan más a l as prediccones de Sackville 

et al. (19871 para las especies clonales. en el sentido de que la 

presión de selección de tipo r puede favorecer el crecimiento 

clonal y ciclos de vida largos con una gran asignación energética 

al crecimiento vegetativo. 

La integración fisiológica entre l os macollos de un mismo 

genet no se mantiene por mucho tiempo en ~ scoparium, como 

ocurre en muchas otras gramíneas (Langer, 1979; Callaghan, 1984; 

TUomi y Vuorisalo, 1989). Los macollos que no alcanzan un nivel 

de desarrollo determinado mueren al cabo de un tiempo, es decir, 

no son mantenidos a exPensas de otras partes del genet. En 

ambientes en los que los recursos nutritivos son escasos y se 

encuentran distribuidos discontinuamente, como es el caso de las 

dunas costeras, la independencia fisiológica entre los macollos 

de un genet puede incrementar sus probabilidades de 

sobrevivencia , ya que únicamente permanecen las partes 

autosuficientes (Hutchings y Bradbury, 1985; De steven , 1989). 

Como lo mostraron los resultados, la dirección a la que se 

establecen los macollos hijos con respecto al macollo progenitor 

no es aleatoria, por lo menos en las zonas móvil y semimóvil. Sin 

eahargo, no es posible interpretarla en términos de su respuesta 

ante la disponibilidad de nutrimentos, pues no se tiene 

información sobre la composición del suelo en los micrositios que 

rodean a los macollos que se muestrearon. 



Según lo que se observó, es posible que la dirección de la 

pendiente en la que se encuentran creciendo los macollos 

parentales afecte de manera determinante el sentido de 

establecimiento de los macollos hijos, Cuando la pendiente es 

relativamente inclinada, los estolones que se producen hacia las 

partes bajas de la misma rara vez se establecen en forma de 

macollos hijos. De hecho, las zonas móvi l y semirnóvil, en donde 

los macollos se produjeron preferentemente hacia el este y 

noreste respectivamente, presentan pendientes de entre 10 y 20° Y 

precisamente con direcciones entre el este y el norte 

Idependiendo de cada micrositio en particular). 

Con respecto al comportamiento reproductivo , también se 

observaron diferencias entre los organismos de microambientes con 

diferente grado de estabilidad. El esfuerzo reproductivo Imedido 

en términos de la proporci6n de vástagos reproductivos) de 

organismos de la zona m6vil fue mayor, especialmente durante la 

segunda temporada reproductiva cuando casi todos los vástagos 

produjeron estructuras reproductivas. Esto coincide también con 

lo sugerido por numerosos autores con respecto a las 

caracter1sticas de historia de vida que se ven favorecidas en 

ambientes sucesionales tempranos, sujetos a perturbaciones 

intensas y frecuentes y en donde los factores de mortalidad son 

de tipo abi6tico (MacArthur y Wilson, 1969; Solbrig, 1971; 

Schmid, 1984; Stearns, 1976, 1977). Por otro lado. en la zona 

estabilizada, en donde puede suponerse que existen mayores 

restricciones en la disponibilidad de agua y nutrimentos a causa 

de una cobertura vegetal más densa, la asignación de recursos al 

crecimiento fue mayor. Bn otras especies se ha observado también 

que la asignación de recursos a tejido vegetativo es mayor en el 



caso de los módul os que se encuentran en condiciones deficientes 

de luz. agua Ylo nutrimentos . y que se realiza a expensas de la 

reproducción sexual IAbrahamson. 1980; Evans. 1991). 

Sin embargo, es necesario tomar con reserva la medida de 

esfuerzo reproductivo a la que se ha estado haciendo referencia 

en el presente capitulo, pues al analizar los datos del número 

promedio de frutos con semilla producidos en cada zona, puede 

verse que fue significativamente mayor en la zona estabilizada y 

que decreci6 al disminuir el grado de estabilidad. Bsto puede 

estar relacionado en alguna medida con el éxito de la 

polinizaci6n (Langer. 1979). 

En ~ scoparium, al igual que en la mayoria de las gramineas, 

la polinización se produce a través del viento. En una 

inflorescencia primero maduran las estructuras reproductivas 

masculinas y posteriormente las femeninas. Esto impide en alguna 

medida la autopolinizaci6n y la fertilizaci6n ocurre 

preferentemente entre diferentes genotipos. La cantidad de frutos 

con semilla que producen los individuos de esta especie puede 

estar determinada, en alguna medida, por el éxito de la 

fertilizaci6n cruzada, es decir, por la cantidad de polen 

proveniente de otros genotipos que fertilice a los ovulos de un 

genet (aunque no existe informaci6n sobre la posible auto­

incompatibilidad de la especie). Esto podria depender de la 

dirección de los vientos dominantes y de la cantidad de genotipos 

distintos que se encuentren en un microambiente determinado. El 

hecho de que en la zona estabilizada se produzca un mayor número 

de frutos con semilla puede ser el resultado de que la densidad 

de ~ scoparium, y quizá también el número de genets, sea mayor 
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historia de vida de S. scoparium se deben a su plasticidad , o 

responden a diferencias de tipo genético. En el siguiente 

capítulo se presenta un experimento que intenta responder esta 

pregunta. 

En el sistema de dunas de El Morro de la Mancha se han 

observado muy pocas plántulas o juveniles de S. scoparium. Al 

igual que en otras plantas clonales (Sarukhán y Gadgil, 1974 ¡ 

Callaghan, 1976¡ Pedalosa, 1983; Maun, 1985 , Ehrenfeld, 1990) , la 

ocupación del espacio a través del crecimiento vegetativo parece 

ser más importante en esta especie que la 

de la reproducción sexual. Es posible 

masivo de plántulas ocurra de manera 

colonización a través 

que el establecimiento 

esporádica en ados 

especialmente benéficos (Barkham, 1980; Hartnett y Bazzaz, 1985 ; 

Moloney, 1988) y/o que un bajo reclutamiento de nuevos genotipos 

sea suficiente para mantener la variabilidad genética de la 

población (Soane y Watkinson, 1979). De cualquier forma, la 

expansión vegetativa a través de la producción de macollos hijos 

puede estar determinando la gran cobertura de S . scoparium en los 

sistemas de dunas costeras del centro de Veracruz. La 

variabilidad que presenta en algunos aspectos de su historia de 

vida le permite ser una de las primeras colonizadoras de espacios 

abiertos en las dunas y mantenerse como una especie dominante a 

lo largo del proceso sucesional. 
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111 . FACTORES QUE AFECTAN LA PRQDUCCIQN DE RAMETS. 

Introducción. 

Las plantas son organismos modulares cuyo crecimiento ocurre a 

través de la producción reiterada de unidades morfológicas 

similares (Harper. 1978; 1980; 1981; Harper y White. 1974 ; White. 

1979; 1980). Los módulos, formados por un entrenudo con su 

respectiva hoja y yema axilar, constituyen su unidad estructural 

básica (Harper, 1968). Según las características de cada planta y 

las condiciones 

módulos pOdrán 

ambientales en las que se encuentre, algunos 

dar lugar a ramificaciones, inflor~scencias u 

otras estructuras como raíces adventicias. La forma de producción 

de módulos, as! como la capacidad de cada uno de ellos para 

producir diversas estructuras es lo que determina, en gran 

medida, el patrón arqUitectónico de cada especie (White, 19791 . 

La forma de crecimiento de cada planta constituye un aspecto 

importante de su historia de vida (Watkinson y White, 1985), ya 

que afecta de manera importante su acceso a diversos tipos de 

recursos (Cody, 1973) . En este sentido, el crecimiento puede ser 

entendido como una manera de explorar y explotar el medio 

ambiente (Cook, 1983; Noble y Harshall, 1983; Harper. 1985). Si 

la producción de módulos ocurre de manera horizontal sobre la 

superficie del suelo a través de estolones o rizomas. el 

crecimiento vegetativo puede ser, además, un mecanismo importante 

de establecimiento, colonización y ocupación del espacio. ya que 

la producción de raices a lo largo de estas estructuras 

posibilita la formación de ramets que ocupan micrositios 

diferentes a los de la planta progenitora . 
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Un ramet es una parte de un organismo genético lo genetl. 

proveniente de un cigoto. que puede estar formada por uno o 

varios módulos capaces de llevar una vida independiente de la 

planta progenitora (Harper. 1981) . La formaci6n de ramets entre 

las gramíneas, por su constituci6n morfo16gica. es un fen6meno 

muy común (Langer, 1979; Callaghan, 1984; TUomi y Vuorisalo, 

1989) , ya que el crecimiento ocurre básicamente a través de la 

producci6n horizontal de v6stagos, formados por un número 

variable de m6dulos. 

La distancia a la que se producen los vástagos, es decir, la 

longi tud de los entrenudos que separan a un v6stago de otro .. 

varia mucho entre los organismos de una misma especie (Bradbury y 

Hofstra, 1976; Lovett-Doust, 1981a y b; Schmid, 1984; Hutchin9s y 

Bradbury , 1985; sutherland y Stillman, 1988), e incluso en un 

mismo genotipo si crece bajo diferentes condiciones (Hutchings y 

Bradbury, 1985). El nivel de agregaci6n de los v6stagos está 

determinado por la frecuencia de ra.ificaci6n y por la longitud 

de los entrenudos (Sutherland y Stillaan, 

estos parámetros puede deberse a la 

diferencial de las plantas como parte de 

ante condiciones ambientales especificas, 

1990). La variaci6n en 

expresión fenotípica 

su respuesta plástica 

o bien, puede ser el 

resultado de presiones de selecci6n que operen de formas diversas 

en habitats diferentes (Lovett-Doust. 1981bl. 

En algunas especies la longitud de los entrenudos es una 

característica rígida y no se modifica cuando las plantas se 

encuentran sometidas a diferentes condiciones ambientales (Evans, 

1988: de Kroon y Knops . 1990: de Kroon y Schieving. 19901. 
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La longitud y el número de estolones (y ramets l que una planta 

produce puede verse afectada por una serie de factores. entre los 

que la disponibilidad de nutrimentos juega un papel determinante 

(Langer, 1979; Noble , et al., 1979; Hutchings y Bradbury, 1985; 

Lovell y Lovell, 1985; de Kroon y Knops, 1990). Kershaw (1962) y 

Salzman (1985) han sugerido que algunas plantas detectan 

gradientes de disponibilidad de nutrimentos en el suelo y 

producen raaets 

concentraciones. 

en los micrositios que 

Se ha visto que taaoién la 

presentan mayores 

disminución en la 

disponibilidad de nutrimentos, dada por el aumento de la densidad 

de la cobertura vegetal -como un efecto de la competencia- es un 

factor que puede determinar ciertos cambios en la forma y 

dirección del crecimiento de algunas plantas (pemadasa y Lovell, 

1974b; Barkham, 1980; HcNeilly, 1981; Briske y Butler, 1989). 

Schizachyriua scoparium Hichx. varo littoralis (Nash) Hitchc. , 

la especie que nos ocupa en el presente estudio, muestra una gran 

variabilidad en su comportamiento vegetativo con respecto a 

a19unas de las caracter1sticas morfológicas mencionadas 

anteriormente. Is una gram1nea que crece a través de la formación 

de macollos o conjuntos compactos de v6stagos. Ocasionalmente se 

producen estolones de .longitud variable a partir de los cuales se 

forman nuevos macollos (ver Figura r.1l. Aunque potencialmente 

cada v6stago puede considerarse como un ramet (Watson y casper, 

1984) en el sentido de que puede llevar una vida independiente 

del macollo progenitor, en condiciones naturales los vástagos no 

crecen aislados, sino en conjunto, dando lugar a macollos que 

parecen funcionar como unidades de colonización. exploración y 

explotación del medio ambiente. 
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La colonlzación a través de l a expansión vegetativa. es decir. 

la formac i ón de macollos hijos . no se presenta de manera 

homogénea en todos los microambientes en los que se distribuye 

esta espe c ie. En el sistema de dunas costeras de El Horro de la 

Mancha, en la costa del Golfo de México, se ha visto que los 

macol l os de ~ scoparium producen un mayor número de macollas 

hijos en microambientes que cuentan con un alto grado de 

estabilidad, es decir, aquellos que presentan poco movimiento de 

arena y una cobertura vegetal densa . Sin embargo. en las zonas 

móviles la producci6n de nuevos vástagos se da preferentemente 

dentro de los macollas parentales 

forma de macollos hijos (ver 

y s6lo de manera esporádica en 

capitulo II) . En estos 

microambientes predomina el crecimiento modular de tipo "falange " 

(~Lovett-Doust y Lovett-Doust, 1982), en el que la distancia 

entre los vástagos de un genet es muy reducida. En las zonas 

estabilizadas, por el contrario, la producci6n de vástagos hacia 

afuera del macollo parental en forma de macollos hijos, 

corresponde más cercanamente a la forma de crecimiento de tipo 

"guerrilla" (Lovett-noust y Lovett-noust, 1982), en la que existe 

una mayor separación entre los vástagos de un genet. 

Se ha sugerido que el crecimiento tipo "falange" puede ser 

ventajoso en ambientes con una cobertura vegetal densa, ya que 

constituye una forma de evitar la competencia con organismos de 

la misma y de otras espe~ies al impedir su entrada al micrositio 

que está ocupando el organismo en cuestión. En este caso, las 

plantas no exploran el medio ambiente, sino que explotan el 

mic ros i t i o ya ocupado . En el otro extremo se encuentra el 

crecimie nto de tipo "guerri l la", que puede resultar ventajoso 
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entre aque l las especies que co l on i zan y exploran ambientes 

abiertos. en donde los vecinos son escasos y la competencia intra 

e interespecffica no juega un papel determinante ILovet-Doust, 

1981a; Franco, 1986: Hutchings y Bradbury, 1986; Ehrenfeld. 1990; 

De Kroon y Schieving, 1991). Por otro lado, esta forma de 

crecimiento disminuye e l efecto de la competencia intragenet al 

dispersar a los módulos hacia diferentes micrositios. Sin 

embargo, en ~ scoparium se observa el fenómeno contrario, ya que 

el crecimiento de tipo "falange" predomina en los hábitats 

abiertos, como también otros autores lo han reportado 

(Daubenmire, 1960; Bradbury y Hofstra, 1976; Sutherland y 

Stillman, 1988). 

De Kroon y Schieving (1990) propusieron una clasificación de 

las formas de crecimiento de las plantas clonales en la que se 

habla de tres tipos de "estrategia" (de forrajeo, conservadora y 

de consolidación) en términos de la plasticidad que presenta la 

respuesta de crecimiento clonal ante diversas condiciones 

ambientales, entre las que la disponibilidad de recursos se 

considera primordial. según estos autores. las especies 

"forrajeras" tienden a presentar entrenudos más largos conforme 

disminuye la disponibilidad de nutrimentos. Como sucede en S. 

scoparium, los módulos son 

distintos a los del progenitor, 

dispersados hacia micrositios 

lo cual constituye una manera de 

explorar el medio en busca de nuevos recursos . 

El objetivo de este trabajo es determinar la naturaleza de los 

factores que causan las diferencias que se han observado en el 

crecimiento vegetativo de s. 

producción de macollos hijos. 

scoparium . en términos de la 

en mi croambientes de dunas con 
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diferente grado de estabilidad. Asimismo, se pretende evaluar el 

efecto de la competencia y de la disponibilidad de nutrimentos 

sobre la producción de macollos hijos. 

Metodología. 

El presente estudio se realizó en el sistema de dunas costeras 

de El Morro de la Mancha. en el centro del estado de Veracruz. Se 

eligieron tres zonas de trabajo (móvil, semimóvil y estabilizada) 

según los criterios planteados en el primer capitulo . Se llevaron 

a cabo los siguientes experimentos: 

i) Transplantes recíprocos. 

Con el objeto de determinar el origen de las diferencias en el 

comportamiento de los organismos de zonas móviles, semimóviles y 

estabilizadas, se realizaron transplantes recíprocos de ramets 

(Lovett-Doust, 1981b; Ashmun y Pitelka , 1985) de la siguiente 

forma: 

. Se eligió un macollo adulto y de gran tamaño en cada una de 

las tres zonas de trabajo. Se extrajo del suelo teniendo el 

cuidado de no dañar las raíces. Se utilizó un solo macollo 

proveniente de cada microambiente para realizar los transplantes 

en cada zona con el objeto de trabajar con un solo genotipo , de 

tal manera que las posibles diferencias en las respuestas 

observadas no fueran el resultado de la expresión de distintos 

genotipos. Los macollos elegidos en cada una de las zonas tenian 

características similares en lo que se refiere a su tamaño. vigor 

y estado de desarrollo. 
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Cada macol l o se separó en conjuntos de dos o tres vástagos. 

manteniendo sus raíces completas. Estos "pequeftos macollos" (o 

ramets l se sembraron en arena, en bolsas de plástico negras de 3 

lt de capacidad. Todos los transplantes se mantuvieron en 

condiciones uniformes en la Estación de Biología de El Morro de 

la Mancha durante dos meses, con el objeto de disminuir el efecto 

de la manipulación experimental y de homogenizar el impacto del 

cambio de ambiente. Después de sembrar los vástagos en las bolsas 

de plástico, se les aplicó de manera homogénea un fertilizante 

(NPK granulado comercial, 30 gr/lt) disuelto en agua para 

favorecer su establecimiento y hacer posible su posterior 

transplante. Durante este periodo de dos meses, fueron regados 

cada tercer dia con agua corriente. 

Al cabo de dos meses, en septiembre de 1989 se plantaron 

cuatro ramets en su misma zona de origen, fungiendo como 

testigos. En cada una de las zonas restantes se transplantaron 

cuatro ramets oriqinarios de las otras zonas de tal manera que en 

cada zona habia 12 ramets transplantados: cuatro nativos y cuatro 

de cada una de las otras dos zonas. En esta fase del trabajo se 

incluyó un microambiente más: se introdujeron transplantes en un 

sitio cercano a la playa, con el objeto de evaluar su desempefio 

en esta zona. ~ scoparium no se distribuye regularmente en áreas 

cercanas a la playa (Moreno-Casasola, et al., 1982) por lo que 

se decidió investigar si esta limitación en su distribución 

estaba relacionada en alguna medida con su desempefio durante esta 

fase del ciclo de vida. 
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Se evaluó mensualmente el estado de los ramets transplantados 

a través de medidas como el número de vástagos, altura y 

porcentaje estimado de tejido verde (ya que no todas las hojas 

y/o vástagos de un macollo se mantienen verdes) durante un año. 

Se incluyó además, una medida subjetiva del desempeño, basada en 

una estimaci6n del vigor de cada transplante, que consistió en la 

asignación de una "calificación" en una escala del O al 10. 

ii) Fertilizaci6n l. 

Este experimento se llev6 a cabo con el objeto de evaluar el 

efecto del aumento en la disponibilidad de nutrimentos sobre la 

forma de crecimiento de los macollos. 

Se eligi6 una sola zona de trabajo, ya que las limitaciones de 

tiempo y mano de obra imposibilitaron la experimentación a .ayor 

escala. Así, en una zona semimóvil (que presenta características 

intemedias entre las dos condiciones extremas que se han manejado 

anteriormente) se eligieron cuatro macollos adultos de ta.afio 

similar que se aislaron a través del corte de sus estolones, con 

el objeto de iniciar con macollos parentales en condiciones 

equivalentes. Bsto se llevó a cabo en noviembre de 1989. 

Alrededor de los macollos se aftadió fertilizante en el suelo. 

Se utilizó un fertilizante granulado comercial (N-P-K, 20% de 

cada elemento) soluble en agua. Se colocaron SOgr de fertilizante 

en un paquete de tela de organdí (poro de aproximadamente 0.2mm) 

y se enterraron a 10cm de profundidad en cuatro puntos al rededor 

de cada uno de los cuatro macollos. Las distancias a las que se 

enterró el fertilizante fueron 25, 50, 75 Y 100cm para cada 
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macollo. respectivamente. Estas distancias se determinaron con 

base en la distribución del tejido radicular de los macollos. que 

presenta mayor densidad en el área comprendida en un círculo de 

aproximadamente 50cm de radio alrededor de l os macollos , y con 

respecto a la longitud máxima que alcanzan los estolones de esta 

especie (alrededor de 1m). Se eligió un macollo más que fungió 

como testigo, al cual no se le aplicó tratamiento alguno. 

La producción de macollos a partir de cada uno de los macollos 

parentales se cuantificó mensualmente. Además, se evaluó cada mes 

el desempefto de cada macollo (parentales e hijos) durante un año 

a través de las siguientes medidas: 

- Per1metro del macollo, como una medida indirecta del número de 

v6stagos. 

- Porcentaje estimado de tejido verde (fotosintéticamente activo) 

- Porcentaje estimado de cobertura interna, como una medida 

indirecta de la densidad de vástagos por macollo (proporción del 

área del macollo ocupada por vástagos). 

- Longitud y dirección de los estolones producidos . 

Se realizó una regresión a partir de los valores de área. 

cobertura interna y número de vásta90s tomados di~ectamente en el 

campo para este efecto, con el objeto de estimar el número de 

v6stagos por macollo utilizando los datos mensuales de perímetro 

y cobertura interna. 

El análisis de los componentes residuales indicó que la 

función que más adecuadamente describe la relación es una 

logarítimica del tipo: 

71 



log y= m log x + b 

log x= Ilog y - b)1 m 

x= antilog ((log y - b)/ m) 

donde x = No. de vástagos 

y = (área * cobertura interna)j100. 

Se eligió que la variable dependiente fuera (área * cobertura 

interna)/100, puesto que al ser una estimación, es en la que 

existe mayor fuente de error. Las medidas mensuales del 

perímetro de los macollos se transformaron a unidades de área; el 

porcentaje del área ocupado por vástagos se calculó con los 

valores de cobertura interna. Así, fue posible estimar el número 

de vástagos por macollo cada mes. 

Los índices obtenidos en la regresion fueron los siguientes: 

m= 1.4413 

S.E. (m)= 0.08 

b= 0.1312 

S.E. (b)= 0.36 

n= 20 r= 0.9545 

donde m = pendiente de la recta 

b = ordenada al origen 

r = coeficiente de correlación 

S . E. = error standard de la pendiente (m) y de la ordenada a 

origen (b). 

n = número de observaciones 
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iii) Ferti l ización 11 . 

A partir de los resultados obtenidos en el experimento 

anterio r y que se deta l lan posteriormente . se diseftó un nuevo 

experimento con el objeto de determinar si la producción de 

macollos se presentaba de manera dirigida hacia micrositios de 

mayor disponibilidad de nutrimentos . 

Se eligieron y se aislaron 15 macollos de tamaño similar en 

varios sitios semimóviles del sistema de dunas de El Morro de la 

Mancha. Cinco macollos . a los que no se les aplicó ningún 

tratamlento. fungieron como testigos . A los otros diez macollos 

se les apl icó fertilizante siguiendo el mismo procedimiento que 

en el experimento anterior, per o en un sólo punto , a una 

distancia de SOcm (5 macollos) y de 50cm (5 macollos). Las 

distancias fueron elegidas según las respuestas observadas en el 

experimento anterior . La dirección de ap l icación del fertilizante 

fue hacia el sur en todos los casos. Esto se llevó a cabo en 

mayo de 1990. Se siguió mensualmente el desempeño de estos 

macollos durante seis meses, siguiendo el procedimiento que se 

deta l ló en la sección ii. 

iv) Denudación. 

Con el ob j eto de estimar el efecto de la competencia sobre la 

forma de crecimi ento de s. scoparium. se realizó un experimento 

en el que se eliminó parte de la cobertura vegetal alrededor de 

los macol l os. En una zona estabilizada. en donde la cobertura 

vegetal es relativamente densa y por lo tanto se presume mayor 

competencia intra e interespecifica . se escogieron y se aislaron 
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cuatro macollos adultos de tamaño similar . Se denudó 

completamente el área comprendida en un semicírculo de 1 m de 

radio al rededor de cada uno de ellos. Al eliminar parte de la 

vegetación alrededor de los macol los, puede suponerse que hay un 

incremento en la disponibilidad de recursos dado por la 

disminución de la interferencia con otros individuos (Briske y 

Butler, 1989). 

La denudación se realizó sólo en un semicírculo con el objeto 

de detectar simultáneamente si la producción de ramets se daba 

preferentemente hacia las zonas de mayor disponibilidad de 

recursos (Williams, 1964; Kershaw, 1962), i.e. hacia las zonas 

denudadas. Se cuantificó mensualmente el desempeño de estos 

macollos, así como su producción de maco110s hijos durante un afto 

a través del procedimiento descrito en la sección ' ii. Los 

resultados se compararon contra un solo macollo que fungió como 

testigo, que fue el mismo que el elegido para el experimento de 

Fertilización l. 

Resultados. 

i) Transplantes Recíprocos. 

LoS resultados de los transplantes recíprocos se ordenaron en 

matrices de datos de diversos parámetros que permiten evaluar el 

desempefto de los transplantes al cabo de un año, tanto con 

respecto a su zona de origen como a la zona a la que fueron 

transp1antados. Dichos resultados se encuentran en las Tablas 

111.1, 111.2, 111.3 Y 111.4 Y en la Figura 111.1. 



En la Tabla III . 1 se muestra el promedio del número de vástagos 

por transplante al cabo de un año. Estos datos se promediaron a 

su vez por columnas (por zonas de origen) y por renglones (por 

zona de transplante). Se realizó una prueba de independencia que 

mostró que la zona de origen y la zona de transplante se 

encuentran asociadas (Xa =13.6 , p=O.03, V de Cramer=O.18 - ver 

apéndice 3). 

Con respecto 

de origen y zona 

diferencias en 

a las comparaciones entre los promedios por zona 

de transplante, puede verse que no existen 

el número de vástagos de los transplantes 

originarios de diferentes zonas. Sin embargo ! el número promedio 

de vástagos producidos por los macollos transplantados en la zona 

cercana a la playa y en la zona m6vil fue significativamente 

mayor (p<O.05) que en los transplantados a las zonas semim6vil y 

estabilizada (ver apéndice 3). 

En la Tabla III.2 se muestran los promedios 

subjetiva del desempefio de los transplantes . 

de una medida 

Corno puede 

observarse, los resultados fueron prácticamente los mismos que en 

el caso del número promedio de vástagos por macollo de la tabla 

anterior. Los factores (zona de origen y zona de transplante) se 

encuentran significativamente asociados (Xa =350.2 , p<O.OOOOl, V 

de Cramer=O. 16) . 

En la Tabla III.3 se encuentran los resultados del porcentaje 

de sobrevivencia de los transplantes. La tabla de contingencia se 

sometió a un análisis de independencia que mostró de nuevo que la 

zona de origen y la zona de transplante son factores asociados 

(X a = 57 . 7. p<O.OOOl , V de Cramer=O.18 - ver apéndice 3) . 
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Tabla III.l. Número promedio de vástagos por macollo al cabo de 
un año del transplante. Se sometió la tabla de contingencia a una 
prueba de independencia que mostró que existe una asociación 
significativa entre la zona de origen y la zona de transplante 
(X2

: 13.6. p:O.03. V de cramer=O.18) . Las letras junto a los 
promedios por zona de origen y por zona de transplante indican la 
existencia de diferencias significativas entre ellos a partir de 
pruebas de rango múltiple de Scheffé (p<O.05) (ver apéndice 3). 

Zona de origen~ 
Móvil 

Z. de transplante! 

Playa 18.0 

Móvil 26.7 

Semimóvil 4.7 

Bstabilizada 5.0 

promedio por 13.60 
zona de origen ~ a 

Semi-
móvil 

40.5 

40.0 

7.3 

6.7 

23 . 62 
a 

Bstabi-
lizada 

20.5 

17.5 

13.0 

1.0 

13.00 
a 

Promedio por 
zona de 

transplante 
1 

26.33 a 

28.06 a 

8.33 b 

4.23 b 

Tabla III.2. Desempefto promedio de los transp1antes al cabo de 
un afto. Los valores son el producto del porcentaje de tejido 
verde por una apreciación subjetiva del desempeno. Se sometió la 
tabla de contingencia a una prueba de independencia que mostró 
que existe una asociación significativa entre la zona de origen y 
la zona de transp1ante (X 2 = 350.2, p<0.00001, V de 
Cramer=O.161. Las letras junto a los promedios por zona de origen 
y por zona de transp1ante indican la existencia de diferencias 
significativas entre ellos a partir de pruebas de rango múltiple 
de scheffé (p<0.05)(ver apéndice 3). 

l 

Zona de origen~ 

Z. de transp1antel 

Playa 

Móvil 

Semimóvil 

Estabilizada 

Promedio por 
zona de origen ~ 

Móvil 

573 

640 

228 

318 

439 
a 

I 

Semi-
móvil 

900 

807 

452 

548 

677 
a 

Estabi-
lizada 

603 

765 

570 

104 

646 
a 

Promedio por 
zona de 

transp1ante 

692 ! a 

737 a 

416 b 

323 b 



Tabla 111 . 3. Porcentaie de sobrevivencia de los transDlantes al 
cabo de un afto. Se so~etió la tabla de contingencia a-una prueba 
de IndependencIa que mostró que existe una asociación 
siqnificativa entre la zona de origen y la zona de transplante 
(X2= 57. 7 . p<O. OOOl, V de Cramer= 0.18 1. Las letras junto a los 
promedios por zona de origen y por zona de transp1ante indican la 
existencia de diferencias significativas entre ellos a partir de 
pruebas de rango múltiple de scheffé (p<0.051 (ver apéndice 3). 

IZona de oriqen_ ! 
I trans~lanteLI Móvil 
I Z. de 

1 
Playa 1.0 

I Móvil 1.0 

1 
Semimóvil 1.0 

1 
Es t abilizada 0.75 

promedio por 0.94 
zona de origen ~ a 

I 
Semi-
móvil 

1.0 

0.25 

0.75 

1.0 

0.75 
ab 

I 
i 
I 

Estabi-
!izada 

0.5 

0.5 

0.5 

0.25 

0 . 44 
b 

Promedio por 
zona de 

transp1ante 
! 

0.83 a 

0.58 a 

0.75 a 

0.66 a 

Tabla III . 4 . Número promedio de maco1los hijos producidos por 
transplante al cabo de un afto. Se sometió la tabla de 
contingencia a una prueba de independencia que mostró que existe 
una asociación significativa entre la zona de origen y la zona de 
transplante (X 2 = 123.2. p<O.OOOOl. V de Cramer= 0 . 26). Las 
le t ras j unto a los promedios por zona de origen y por zona de 
transplante Indican la existencia de diferencias significativas 
entre ellos a partir de pruebas de rango múltiple de Scheffé 
(p<0.05) (ver apéndice 3\. 

!zona de origen ~ 
I 
1 Z. de transplante! 

I Playa 

l Móvil 

I Semimóvil 

Estabilizada 

Promedio por 
zona de ori gen ~ 

Móvil 

2.0 

2.0 

0.0 

0.33 

1. 08 
a 

I 

Semi-
móvil 

0.75 

1.0 

0.66 

0.25 

0.67 
a 

I 

Estabi-
lizada 

1.5 

1.5 

1.5 

0.0 

1. 12 
a 

I 

Promedio por 
zona de 

transp1ante 

4 ~ab 1. 1 

1.50 a 

0.72 b 

0.19 b 
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Con respecto a los promedios de sobrevivencia de los 

ramets por zona de origen y por zona de transplante . se observa 

que no existen diferencias entre la sobrevivencia de los ramets 

que fueron transplantados a las diferentes zonas . Sin embargo . 

los ramets provenientes de la zona móvil mostraron una 

sobrevivencia significativamente mayor que los provenientes de la 

zona estabilizada (p<O.05) . Los transplantes provenientes de la 

zona semim6vil mostraron un valor intermedio de sobrevivencia 

entre los dos anteriores. 

El número promedio de macollos hijos producidos por 

transplante se encuentra en la Tabla III.4. Al igual que en los 

casos anteriores, la prueba de independencia mostr6 que existe 

una asociaci6n significativa entre los dos factores de la tabla 

de contingencia (X 2 = 123.2, p<O.00001, V de cramer=O.261 . En esta 

variable no se observaron diferencias entre los promedios según 

la zona de origen de los transplantes. Sin embargo. 105 macollos 

transplantados a la zona cercana a la playa y a la zona móvil 

produjeron un número significativamente mayor de macollos que los 

transp1antados en las zonas semimóvi1 y estabi l izada (p<O.051. 

En la Figura III . 1 los puntos unidos por lineas rectas 

en cada gráfica se refieren a las distintas zonas de transplante . 

según la zona de origen. En cada gráfica se observa que las 

curvas que se refieren a la zona de transplante no son paralelas , 

lo cual indica que. como 10 mostraron las pruebas de 

independencia. ambos factores tuvieron un efecto sobre los 

parámetros analizados en esta fase del trabajo . Sin embargo . es 

difícil encontrar un patrón en el comportamiento de las curvas . 
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Figura 111.1. Resultados de los transplantes reclprocos según su zona 

de origen y su zona de transplante. 

a) Número promedio de vástagos en cada zona de transplante . 

b) Desempeño de los ramets transplantados a cada zona. 

c) Porcentaje de sobrevivencia de los ramets en cada zona. 

d) Número promedio de macollos hijos producidos por loa 

ramets transplantados a diferentes zonas, según su zona de 
origen . 
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pues no siguen una tendencia con respecto al aumento en el nivel 

de estabilidad del medio e incluso los distintos parámetros 

evaluados se comportan de formas diferentes en una misma zona de 

transplante. 

ii) Fertilización I. 

Este experimento pretendió determinar algunos aspectos de las 

respuestas de crecimiento de los macollos de S. scoparium ante un 

aumento en la disponibilidad de nutrimentos. El comportamiento de 

los macollos fertilizados a diferentes distancias y del macollo 

testigo se encuentra expresado en la Figura 111.2. 

La Figura 111.2.a muestra el porcentaje de incremento del 

número estimado de vástagos por genet a lo largo del afto de 

seguimiento. Puede observarse que la adición del fertilizante 

provocó un aumento en el número de vástagos por genet con 

respecto a la tendencia que se observa en el macollo testigo, 

sobre todo en aquellos en los que el fertilizante se agregó más 

cerca del macollo parental. (a 0.5 y a 0.25 m). 

El porcentaje de incremento del número estimado de vástagos 

únicamente dentro de los macollos parentales (Figura 111.2.b) 

siguió también una tendencia distinta entre los macollos 

fertilizados y el macollo testigo. En éste último, el número de 

vástagos dentro del macollo parental se mantuvo prácticamente 

constante, lo que indica que la mayor parte de los vástagos 

nuevos fueron producidos en forma de macollos hijos. 
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Figura 111.2. Crecimiento de los macollos sometidos a un fertilizante colocado a 

diferentes distancias de la planta durante un allo. 

a) Porcentaje de incremento del número de vástagos por genet. 

b) Porcentaje de Incremento del número de váatagos en los macollos parentales. 

e) Número acumulado de macollos producidos por los macollos parentales . 
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En ambas gráficas (Figuras 111.2.a y 111.2.b) se observa que 

el porcentaje de incremento en el número de vástagos fue mayor a 

partir del comienzo de l a época de lluvias, una vez que aumentó 

tanto la disponibilidad de agua como la del fertilizante. 

El número acumulado de maco110s hijos producidos por cada 

macollo parental se encuentra expresado en la Figura III . 2.c. 

Los maco110s que produjeron un número mayor de maco110s hijos 

fueron los fertilizados a 0.5m y a 0.75m. Los macollos 

fertilizados a 1 .0m y a 0.25m produjeron el mismo número de 

maco110s hijos, ligeramente por encima de los producidos por el 

macollo testigo. Unicamente en los maco110s fertilizados a 0.25m 

y a 0.75m se observ6 un decremento en el número de macollos hijos 

a partir del mes de mayo de 1990. 

Las diferencias entre las trayectorias de las curvas de las 

Figuras I1I.2.a y III.2.b, corresponden a los v6stagos que se 

produjeron en forma de maco110s hijos. En la Tabla IIr.5 se 

presentan los porcentajes finales de vástagos nuevos producidos 

en el interior de los maco110s parentales y en forma de maco11os 

hijos. Se presentan los porcentajes con el objeto de que los 

resultados sean comparativos entre tratamientos. Como se observa, 

conforme el fertilizante se agregó más lejos del macollo 

parental, el porcentaje de vástagos producidos en forma de 

macollos hijos fue mayor. La proporción de vástagos producidos 

dentro del macollo parental fue menor en el macollo testigo y 

mayor en el macollo fertilizado a 0.5m . 
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:30: . l:;.~. PorcEnt ai, O, vas ta 'lOS r,ue':; ~ rod uc i a o s jentrc del 
la :ollo oa renta l , en ¡orla de lacollos hii os oor c.da uno de los 
loC';' los suíetes al t rat aa íe nto o, ferti l izaci ón al cabo de un año. 

írratal l!nto.-, ¡¡Distanci a de aoli cacion del fert i l iza ntel 
: I I I 
:1 d. i ástaaos ~ITestiqo l 1.01 I 0.751 I 0.501 I D.2S1 I 
! . I I I I I I 
len el molla I I I I I 
I mental I 21.1 I 27.3 I 47 .8 I 65,9 I 60.8 I 
l' I I I I I I 
len f Orla de I I I I I I 
¡lacollOS hijcs ¡ 78 .l I 72.7 I 52.1 I 34.1 I lU I 

iii\ Fertilización II. 

A 1'3 rt i r d ~ los r es ultados del ex perimento ante r ior e n e l que 

los macollos mostraron una respuesta clara ante el aumento en la 

disponibilidad de nutrimentos , se planteó este experimento en el 

que se trabajó con cinco repeticiones para cada tratamiento . 

En la Figura III . 3 se encuentran los resultados de los 

porcentajes promedio de incremento del número de vástagos por 

gene t y del número de vástagos por macollo parental a través del 

tiempo. así como el número total acumulado de macollos hijos 

producidos por los genets sometidos a cada uno de los 

tratamientos. 

Se realizó una regresión lineal para cada una de las curvas 

que se presentan en las Figuras III.3.a y III.3.b . de tal manera 

que se obtuvo la pendiente de la recta que describe la relación 

entre ambas variabl es (% de icremento del número de vástagos a 

través del tiempo). Las regresiones lineal fueron significativas 

en todos los casos (p<O . 05 - ver apéndice 4\. Posteriormente se 

realizaron pruebas pareadas de comparación de pendientes con el 

objeto de saber si los tratamientos habían tenido algún efecto 

sobre la tasa de producción de vástagos , medida a través de la 
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Figura 111.3. Crecimiento de los macollos fertilizados en un solo punto a diferentes 

distancias a lo largo de seis meses. 

a) Porcentaje de Incremento del número promedio de vástagos por genet. 

b) Porcentaje de Incremento del número promedio de vástagos en los 

macollos parentales. 

c) Número total acumulado de macollos hijos producidos por los macollos 

parentales. 

I = E.5. 
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pendiente de la recta estimada. Estas pruebas consisten en una 

modificación de la prueba de "t" de Student (Zar , 1984). 

No existen diferencias significativas entre las pendientes de 

las rectas correspondientes a los dos tratamientos de 

fertilización (a 0.5m y a O. 8m). Sin embargo , las pendientes de 

ambos tratamientos son significativamente diferentes de la 

pendiente correspondiente a los macollos testigos (p<~ . 05 ver 

apéndice 4) . Esto ocurre tanto para el caso del porcentaje de 

incremento del número de vástagos por genet (Figura 111 . 3.a) como 

para el porcentaje de incremento del número de vástagos por 

macollo parental (Figura 111.3.b). 

Los genets a los que se les aplicó fertilizante mostraron una 

mayor producción total de vástagos con respecto a los gentes 

testigos (Figura 111.3.a). Incluso en los testigos se observa 

un decremento en el número de vástagos durante los últimos tres 

meses del experimento. La diferencia entre las dos gráficas 

(111.3.a y III.3.b) es que en la segunda no se incluyeron los 

vástagos que se encontraban formando parte de los macollos hijos 

en cada muestreo. 

En la Figura lII.3.c se expresa el número total acumulado de 

macollos hijos producidos por los macollos parentales testigos y 

por los sujetos a los diversos tratamientos. En este caso se 

tomaron en cuenta únicamente los datos finales Cal cabo de 8 

meses) del número de macollos producidos por cada macollo inicial 

para analizar el efecto de los tratamientos. En la Tabla 111.6 se 

presenta el número promedio de macollos hijos producidos por los 

macollos sujetos a los tratamientos de fertilización y por los 
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testigos. Se realizó un aná l isis de varianza de una vía para 

detectar si los tratamientos tuvieron algún efecto sobre esta 

variable. El análisis no detectó diferencias significativas entre 

los tratamientos . incluyendo a los testigos fF=O.56 . p=O.581. 

Tabla III.6 . NÚlero Droledio de lacollos hijos oroduci dos. 
d ~SD U ; , de 8 l eses . Dor los lacollos testigos I Do r 105 suietos 
J los tra tdli éntos de fert il izaci ón. Los nÚleros entre 
pmntms indican la desviación standard. 

i I ¡ Distancia de aplicación 
I I I del fertilizante 
I I Testigo I O.SI I 0.51 
I I I I 
! No. Droledio I I I 
i de lacollos I 1.8 I!USI I 3. O 1!l.OSl I 1.5 ItUl! , 

hi ics I I I I 
I I I I 

En la Tabla 11I . 7 se encuentran l os porcentajes promed i o, 

obtenidos a partir del número total de vástagos nuevos 

cuantif i cados durante el experimento. de aquellos vástagos que 

fueron producidos dentro de los macollos parentales. Se realizó 

un aná lisis de varianza de una vía para determinar si había algún 

efecto de los tratamientos. según los resultados de dicho 

análisis no existen diferencias entre los tratamientos para esta 

vari able (utilizando l a transformacion arcsen ~ F=1 . 16 . 

p=O .349 1 . incluyendo a los testigos. Sin embargo . existe la 

tendencia a la producción de una mayor proporción de vástagos 

dentro de los macol l os parentales cuando fueron fertilizados. 
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Tabla IlI. 7. PorcentaJes Droaedlo de vástaoos nuevos producidos 
den tro del m olla paren tai en los tratllieñtos de fertilización 
puntual dIrigida al cabo de seis mes . Los nú.eros entre 
paréntesis son las desviaciones standard. 

1 \ de vástagos 
1 en el mallo 
Iparental 

Distancil de apliClCión 11 

del fertilizante 
Testigo 0.81 I 0.51 1 

1 I 1 I 
1 I 1 
165.13 133.34\ 88.8511U21 78 .591160611 

En la Figura 111 . 4 5e mue5tran 105 datos y las gr6ffcas de 

producción de macollos hijos hacia diferentes direcciones. Los 

datos se refieren a la suma de los resultados para los cinco 

macollos sometidos a cada tratamiento. 

Se realizó un análisis de distribuciones circulares , que 

consiste de una prueba de X2 , para determinar si la frecuencia de 

producción de macollos es uniforme al rededor del circulo (Zar, 

1984). Dicho análisis mostró que no se presentó una distribución 

uniforme de los macollos hijos en ninguno de los tratamientos 

(Testigo: X2 =126.9 , p<0.001; fertilización a 0.5m: 

p<0.01: fertilización a 0.8m: X2 =79.7 , p<O.001 - ver apéndice 5). 

Entonces se calculó el ángulo promedio de producción de macollos 

hijos y el valor de r, que es una medida de la dispersión de los 

datos al rededor del circulo . Ambos valores se encuentran en las 

tablas de la Figura III.4. 

Posteriormente se realizó una prueba de Rayleigh (Zar. 1984) 

para probar si los valores estimados de r son significativos, es 

decir. si la magnitud del vector resultante es suficientemente 

grande como para considerarla diferente de cero . Tanto en los 

testigos . como en los macollos sujetos a los tratamientos de 



ferti li zación. se obtuvo que r es significativamente diferente de 

cero (p<O.05 - testigo: z=16.4. fertilización a O.5m: z=5.9, 

fertilización a O.8m: z=16.81). lo que indica que el ángulo 

promedio estimado es la dirección a la que preferentemente se 

producen los macollos hijos en cada caso (ver apéndice 5). 

Se realizó una prueba de comparación múltiple de Watson­

Williams (Zar, 1984) para probar si existen diferencias 

en los ángulos de producción de macollos entre los tratamientos 

(incluyendo a los testigos). El análisis detectó diferencias 

significativas entre ellos (F=119.98, p<O.05) . Posteriormente se 

realizaron pruebas pareadas de Watson-Williams para comparación 

de dos muestras (Zar, 1984) y se obtuvo que el ángulo promedio de 

producción de macollos hijos es diferente entre los tres 

tratamientos (incluyendo al testigo - ver apéndice 5). 

ES importante hacer notar que la dirección promedio de 

producción de macollos hijos no coincide con la dirección a la 

que fue aplicado el fertilizante (sur), sobre todo en el caso de 

los macollos fertilizados a O.5m, cuya dirección promedio de 

producción de macollos hijos fue hacia el NNE. Entre los macollos 

fertilizados a O.am se presenta un ángulo promedio (SSB) cercano 

a la dirección de aplicación del fertilizante, aunque el 57.1% de 

los maco1los fueron producidos hacia direcciones diferentes e 

incluso opuestas al punto fertilizado. 

9+ 



.¡) 
cr¡ 

-: 

Testigo FertiNzacl6n a O.5m Fertilización a O.8m 
DIr. Freo. ~ otr. FAlO. .. DIr. Free. .. 
N O O N 3 20 N 1 14.3 
NE 2 22.2 NE 2 13.3 NE O O 
E O O E 2 13.3 E 2 28.8 
SE O O SE 2 13.3 SE 2 28.6 
S 1 11.1 S 2 13.3 S 1 14.3 
SW 4 44.4 SW O O SW O O 
W 1 11.1 W 1 e.e W 1 14.3 
NW 1 11.1 NN 3 20 NW O O 

Total 11 lot .. 15 Total 7 

AnguIo Promedio: 2118" AnguIo Promedloo 31" AnguIo Promedio: 1 1 11" 
DIrección: WNW DIreooI6n: NNE DInIccI6no SSE 

r • 0.405 r • 0.243 r • 0.410 

N N N 

Figura 111.4. Frecuencia de producción de macolloa hacia dlveraa8 dlrecclonea 

en el experimento de Fertilización 11. En laa tablaa ae preaentan 

loa datoa totales de loa cinco macollos parentalea bajo cada condición. 

Loa eaquemas repreaentan el porcentaje total de macollos hlJoa producidos 

hacia cada dirección. r es significativamente diferente de cero en los tres casos. 
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ivl Denudación. 

En la Figura III.5.a se presenta el porcentaje de incremento 

del número promedio de vástagos por genet durante un año, a 

partir de los cuatro macollos en los que se denudó la vegetación 

en el área comprendida en un semicírculo alrededor de· ellos. Con 

el objeto de establecer una comparación general, se presenta 

también el comportamiento de un macollo testigo al que no se le 

aplicó ningún tratamiento. No fue posible cuantificar el 

comportamiento de un número mayor de macollos testigos por 

limitaciones de tiempo, por lo que no se presentan análisis 

estadísticos en esta sección. Sin embargo, a partir de las 

gráficas es posible observar ciertas tendencias, que muestran que 

el incremento en el número de vástagos por genet fue mayor entre 

los genets sujetos al tratamiento en comparación con el genet 

testigo. 

En la Figura III.S.b se presenta el porcentaje de incremento 

en el número de vástagos en los macollos parentales. El número de 

vástagos en el macollo parental testigo se mantuvo prácticamente 

constante y la mayor parte de los vástagos nuevos fueron 

producidos en forma de macollos hijos. Esto se observa más 

claramente en la Tabla III. 8, en la que se muestran los 

porcentajes de vástagos, sobre el total de vástagos nuevos 

observados durante el experimento. produCidos dentro de los 

macollos parentales y en forma de macollos hijos. La proporción 

de vástagos producidos dentro de los macollos parentales fue 

mayor entre los genets denudados que en el genet testigo. 
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Figura 111.6. Crecimiento de los macollos sujetos al tratamiento de denudación. 

Se presentan los promedios a partir de cuatro macollos. Un 

macollo al que no se le aplicó ningOn tratamiento 'ungió 

como testigo. Las barras representan la desviación standard. 
a) Porcentaje de incremento del nOmero de vAstagos por genet 

b) Porcentaje de incremento del nOmero de vAstagos en los macollos 

parentales. 

c) Número acumulado de macollos producidos por los macoll08 

parentales. 
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Tab la li l.8 . Porcentai e de ,ásta90s produci dos dent ro de l 
lacol lo par /ntal , en torta de !acollos hijos en los genets 
sui etos ai lratal ient o de den uda ción al cabo de un añ o. 

i Tratuien ~o~ I I Kacollos 
i 

í I I 
I \ de vástaaos ~ I Testigo I denudados I 
I . I I I 
I en el molla I I I 
I parental I 21.7 I 33.1 I I I I 
I en fona de I I I 
I mollas bi10s I 18.3 I 66.3 I I . I 

En la Figura III.5.c se presenta el nú~ero promedio acumulado 

de macollos hijos producidos por los macollos denudados 

y por el macollo testigo a lo largo de un afto . Tanto la 

trayectoria de la curva como el resultado final son muy 

similares. es decir, el tratamiento de denudación no tuvo un 

efecto apreciable con respecto a la producción de macollos. Estos 

no fueron producidos preferentemente hacia el semicirculo 

denudado, sino en proporciones muy similares hacia ambos 

semicirculos, como se observa en la Tabla 111.9 (t=O.14 , p=O.89). 

Tab la IlU. ~acollos producidos hacia las lonas denudadas de 
,<getadón y hacia las lonas intactas a Dartir de cuatro aacollos 
Darentales de S. scoDariuI después de un año. Se presenta el 
núnro tota I , e lDroled i o del Dorcenta ie t a Dart i r de los cuatro 
mollos parentales!. Los nú.erol eitre parútesil 1011 111 
desviaciones standard. 

I 
I No. total 

! \ prOledio 
18 I 

U.92 tt21.511 
I 

lacollos en el i 
Arel no denudada I 

22 

51.08 1!21. t7I 
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Discusión. 

Los genets de S. scoparium muestran una forma de crecimiento 

distinta en microambientes de dunas con diferente grado de 

estabilidad. Sin embargo, como se observa en los resultados 

obtenidos a partir de los transplantes reciprocos. las 

diferencias en la forma de crecimiento aparantemente no tienen 

una base genética, sino que parecen deberse a la plasticidad en 

la respuesta de los organismos ante diferentes condiciones 

ambientales. En otras especies de dunas costeras también se ha 

visto que las diferencias en el comportamiento de los individuos 

de la misma especie en distintos microambientes responde a su 

plasticidad fenotipica (Ehrenfeld, 1990). La zona a la que los 

macollos fueron transplantados afectó significativamente su 

desempefto (medido en términos de su vigor, número de vástagos , 

porcentaje de tejido verde), siendo siempre mejor en la zona 

cercana a la playa y en la zona móvil que en las zonas semimóvil 

y estabilizada. Sin embargo. no se detectaron diferencias con 

respecto al desempeño de los macollos originarios de distintas 

zon"as . 

Sin embargo, sí se observaron diferencias en la sobrevivencia 

de los transplantes provenientes de distintas zonas . En este 

caso, es preciso hacer notar que estas diferencias fueron 

patentes incluso durante el periodo inicial de dos meses . en el 

que los transplantes se mantuvieron en la Estación de Biología de 

la Mancha en condiciones uniformes . La mortalidad observada 

posteriormente. ocurrió durante el primer mes después de la 

introducción de los transplantes a las zonas experimentales . Lo 



que se pretende enfatizar es el hecho de que, a pesar de que se 

eligieron macollos con características similares en todas las 

zonas para llevar a cabo los transplantes y de que la 

manipulación experimental fue similar, los ramets provenientes de 

las zona estabilizada mostraron ser, desde un inicio, menos 

vigorosos que los provenientes de las zonas móvil y semim6vil, 

por lo que muchos de ellos murieron durante las etapas iniciales 

del experimento. 

Una posible explicaci6n al respecto, puede estar relacionada 

con las condiciones en las que se encontraban los macollos 

experimentales antes de ser extra1dos del suelo. Bl contenido de 

nutrimentos en el suelo de las cuatro zonas experimentales es muy 

similar (Tablas l.1 y l.2), sobre todo en lo que respecta a los 

que mayormente limitan el crecimiento de las plantas en las dunas 

(N, P Y K - Pemadasa y Lovell, 1974a; Brnst, 1983; Kachi e 

HiI0se, 1983) . Sin embargo, puede suponerse que la disponibilidad 

de nutrimentos para las plantas disminuye al aumentar la densidad 

de la cobertura vegetal, ya que existe un mayor número de 

individuos haciendo uso de la misma cantidad de recursos hídricos 

y nutritivos (Huiskes y Harper, 1979) . Esto se evidencía en el 

análisis del contenido de agua del suelo, que fue 

significativamente mayor en la zona m6vil que en la zona 

estabilizada en la época de secas (Tabla l.2). Así, las 

condiciones que prevalecen en las zonas m6viles podrían favorecer 

el crecimiento más vigoroso de los macollos de S. scoparium, por 

lo que quizá soportaron con mayor éxito la manipulaci6n 

experimental. 
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otra cuestión que vale la pena señalar, es que e l número de 

macollos producidos por los ramets transplantados a la zona móvil 

fue mayor con respecto a los transplantados a la zona semimóvil o 

estabilizada. Esto no coincide con lo que se describió en el 

capitulo anterior, en el que se motró que los macol l os de l a zona 

móvil producen un número muy reducido de macol l os hijos en 

comparación con los de microambientes con mayor grado de 

estabilidad . Es necesario mencionar que los transplantes se 

llevaron a cabo en un área muy reducida (de 1 x 2m 

aproximadamente) en todas las zonas con el objeto de que se 

encontraran en condiciones uniformes. Para la zona móvil. ello 

significó un incremento considerable en la densidad. Es posible 

que este incremento haya tenido un efecto determinante sobre la 

producción de macollos hijos. El efecto de la densidad e n 

relación con el grado de estabilidad será discutido más adelante. 

En resumen, los distintos microambientes a los que los ramets 

fueron introducidos provocaron una respuesta diferencial. La 

forma de crecimiento de los macollos parece estar determinada en 

gran medida por el microambiente en el que se encuentran 

crec i endo, es decir. constituye una respuesta plástica a las 

condiciones del medio (Solbrig, 1971 ; Lovett-Doust, 1981b l : las 

zonas móviles y las cercanas a la playa permiten el desarrol l o de 

macollos más vigorosos. Sin embargo , la zona de origen de los 

ramets parece tener también ciertos efectos sobre algunas de las 

variables que se cuantificaron. Las pruebas de independencia 

revelaron que ambos factores (zona de origen y zona de 

transpl ant e) se encuentran relacionados. lo que indica que l os 

dos tuvieron un efecto sobre los resultados observados . Sin 

embargo. es necesario plantear experimentos más detallados con el 
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objeto de conocer el efecto específico de cada factor en la 

respuesta de crecimiento de los macollos de ~ scoparium . 

Los resultados observados entre los macollos transplantados en 

la zona cercana a la playa muestran que el crecimiento es 

vigoroso y la sobrevivencia es alta, a pesar de que ~ scoparium 

no se distribuye naturalmente en este microambiente. Ello 

sugiere que la 1imitante en la distribución de esta especie en 

los micro ambientes cercanos a la playa no se presenta en los 

procesos relacionados con el crecimiento vegetativo. En el 

siguente capítulo se presentan resultados sobre algunos aspectos 

de la germinación y e l establecimiento de S. scoparium. Sin 

embargo. es necesario profundizar en la investigación sobre las 

causas que restringen la distribución de S. scoparium en 

condiciones naturales. 

Los resultados del experimento de fertilización a diferentes 

distanc i as del macollo parental muestran que el aumento en la 

disponibilidad de recursos nutritivos provoca una respuesta casi 

inmediata en la producción de vástagos. La tasa de producción de 

vástagos se incrementó a partir del mes de mayo de 1989, al 

inicio de la temporada de lluvias , cuando aumentó la 

disponibilidad de agua y fertilizante para las plantas. Esta 

respuesta fue aún más notoria cuando el fertilizante fue agregado 

a una distancia de O.5m y O.25m, 10 cual puede deberse a que la 

mayor parte de las raíces de los maco110s se encuentran 

concent radas en esta región y la absorción de nutrimentos debe 

ser mayor. 
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En los macollos fertilizados los vástagos nuevos se produjeron 

en mayor proporción dentro del macollo progenitor. puede 

suponerse que conforme el fertilizante se encontraba más cerca 

del macollo parental la dispon i bilidad de nutrimentos fue mayor 

(por la distribución del sistema radicular). De hecho . la 

producción de nuevos vástagos ocurrió en mayor proporción dentro 

del macollo progenitor mientras más cerca fue fertilizado. La 

explotación de los recursos ocurrió localmente al aumentar la 

disponibilidad de nutrimentos y una menor proporción de vástagos 

fueron destinados a la búsqueda de recursos en otros micrositios 

a través de la producción de macollos hijos (de Kroon y Knops , 

1990; de Kroon y Schieving, 1990: Ehrenfeld , 1990). 

Esta misma tendencia se observó en el segundo experimento de 

fertilización, en donde los patrones de producción de vástagos 

fueron muy similares. De hecho , la mayor parte de los análisis 

estadisticos revelan que los macollos fertilizados presentaron 

una mayor tasa de producción de vástagos que los macollos 

testigos. Sin embargo. no se encontraron diferencias 

significativas en la proporción de vástagos nuevos producidos 

dentro del macollo parental en los diversos tratamientos . Existe 

una tendencia hacia el aumento de la proporción de vástagos 

nuevos dentro del macollo parental en el caso de los 

fertilizados , pero se presentó una variabilidad muy amplia en la 

respuesta de los macollos sujetos a un mismo trata~ento . Además . 

es necesario tomar en cuenta que tanto la cantidad de 

fertilizante como el tiempo de observación fueron menores que en 

primer experimento de fertilización , por lo que las diferencias 

en esta variable no son tan evidentes . 
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El experimento de denudación arrojó resultados equivalentes, 

aunque la respuesta de crecimiento fue mucho menos drástica que 

en el caso de los experimentos de fertilización. Es posible que 

esta diferencia se haya debido a que el aumento en la 

disponibilidad de nutrimentos haya sido mayor al fertilizar el 

suelo que al denudar la vegetación. 

En algunas especies se ha observado la producción de módulos 

hacia micrositios con mayor disponibilidad de nutrimentos 

(Kershaw, 1962; Williams, 1964; Salzman, 1985). Sin embargo, en 

esta especie no se observó una respuesta dirigida en ninguno de 

los experimentos realizados. Es posible que el establecimiento de 

los macollos en etapas posteriores (no su producción) se 

encuentre determinado, en alguna medida, por las condiciones 

ed~fica8 del micrositio que ocupen. No obstante, la producción de 

.acollos ocurre, aparentemente, al azar y sin dirección 

especifica. En otras especies se ha observado que cuando un 

estolón se encuentra en un micrositio en el que la concentración 

de nutrimentos es mayor, se favorece la produCCión de vástagos o 

módulos en esa región (Lovell y Lovell, 1985). Es posible que en 

~ scoparium (ver Figura I.1) ocurra un fenómeno similar y que la 

producción de estolones en si misma no se presente de manera 

dirigida. Según se ha observado, la inclinación de la pendiente 

en la que se encuentran creciendo los macollos parentales tiene 

un efecto importante sobre la dirección en la que se establecen 

los macollos hijos. 

En resumen, el aumento en la disponibilidad de nutrimentos 

produce una respuesta que consiste en la producción de nuevos 

vástagos preferentemente dentro del macollo parental , y en menor 
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medida en forma de macollos hijos. La producción de una mayor 

proporción de vástagos distantes a los macollos parentales ocurre 

con mayor frecuencia en zonas estabilizadas, como se vio en el 

capitulo anterior. Ello puede deberse a que la disponibilidad de 

recursos disminuye conforme aumenta la densidad de la cobertura 

vegetal, ya que un número mayor de individuos están haciendo uso 

de la misma cantidad de recursos (Huiskes y Harper, 1979). En las 

zonas móviles, por el contrario, se reduce la producción de 

vástagos hacia el exterior, con la consecuente disminuci6n en la 

colonizaci6n del medio a través de la formaci6n de macollos 

hijos. En Narcisus pseudonarcisus (Barkham, 1980) y en otras 

especies Isutherland y Stillman, 1988) también se ha observado 

que las condiciones ambientales asociadas con las altas 

densid-ades, tienen el efecto de incrementar la tasa de expansi6n 

vegetativa. Este tipo de comportamiento se presenta en especies 

que se han clasificado como "forrajeras" (~de Kroon y 

Schieving, 1990 - ver Capitulo 2 ). 

La producción de -vástagos a distancias cortas, aunque tiene el 

efecto de reducir la competencia intra e interespecifica, 

intensifica la competencia por recursos entre vástagos del mismo 

genet (Lovett-Doust y Lovett-Doust, 1982). Por el contrario, si 

los vástagos se encuentran a mayores distancias (crecimiento de 

tipo "guerrilla") este efecto se disminuye, ya que ocuparán un 

micrositio diferente al que ya está siendo explotado por el 

macollo progenitor y tendrán mayores posibilidades de obtener 

recursos (Hutchings« Bradbury, 1985). En este trabajo se ha 

sugerido que la mayor disponibilidad de recursos en las zonas 

móviles, dada por la baja densidad de la cobertura vegetal, 

favorece el crecimiento de macollas cerrados de S. scoparium 
10S 



(Huiskes y Harper . 1979\. La forma de crecimiento es 

preferentemente de tipo "falange" , en la que un genet explota el 

micrositio ya ocupado . (Lovell y Lovell , 1985 : de Kroon y Knops. 

1990). 

Cuando dos módulos interactúan, una de sus posibles respuestas 

es su cambio de orientación, es decir. su separación (Franco. 

1986). En este caso, la tendencia a una mayor separación de los 

vástagos de ~ scoparium en las zonas estabilizadas . sugiere la 

existencia de algún tipo de interacción entre ellos. La pobreza 

extrema de los suelos de las dunas constituye un elemento 

que puede determinar el establecimiento de relaciones intensas de 

competencia intra e interespecífica , e incluso entre partes de un 

mismo genet. De hecho. la interferencia intraclonal por 

competencia (Smith y Rogan, 1980) puede llegar a ser igual o más 

intensa que la competencia con organismos de la misma o de otras 

especies (Lovett-Doust, 1981a; Briske y Butler , 1989; de Kroon y 

Kwant. 1991\. El efecto de la alta densidad de la cobertura 

vegetal en las zonas estabilizadas puede estar jugando un papel 

determinante con respecto a l comportamiento vegetativo 

(Silvertown y Gordon, 1989) de esta especie. 

sin embargo. a diferencia de lo que se ha encontrado en otras 

poblaciones de gramíneas (HcNeilly, 1981\, en las que parece 

existir una diferenciación con respecto a la capacidad 

competitiva de los genets que crecen en ambientes con distintos 

grados de interferencia. la respuesta ante la competencia en ~ 

scoparium parece ser el resultado de su plasticidad fenotípica 

(Mack y Harper. 1977: Ashmun y Pitelka , 1985: Ehrenfeld, 1990\ . 

En ambientes heterogéneos , como es el mosaico microambiental de 
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los sistemas de dunas costeras , 

característica muy importante (de 

la plasticidad fenotípica es una 

Kroon y Schieving, 1990) . Si 

las condiciones ambientales cambian lentamente (como es el caso 

de los procesos de sucesión de las zonas móviles a las 

estabilizadas), yen ocasiones éstas se encuentran por afuera del 

rango de tolerancia de una especie, puede favorecerse la adopción 

de una estrategia mixta que le permita al organismo cambiar su 

fenotipo y "acomodarse" a diferentes condiciones ambientales 

( Sil vertown y Gordon , 1989). 

La baja disponibilidad de nutrimentos es uno de los factores 

que determina el cambio en la respuesta de crecimiento de los 

macollos de S. scoparium. Sin embarqo, su plasticidad fenotípica, 

es decir. su capacidad para ocupar y explotar el espacio y los 

recursos de diferentes maneras en respuesta a las características 

del medio ambiente , le permite ocupar un amplio rango de 

microambientes en los siste.as de dunas costeras. 
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IV. GERHINACION, ESTABLECIMIENTO y CRECIMIENTO. 

Introducci6n. 

Las dunas costeras se caracterizan por una alta heterogeneidad 

ambiental que se presenta a manera de mosaico y en la que la 

variaci6n de algunas condiciones físicas se encuentra 

determinada, en gran medida, por la topografía (Ranwell. 1972: 

Chapman, 1976; Moreno-Casasola, 1982, 1986; Barbour, et al .. 

1985). Existen distintos microambientes topográficos entre los 

que hay diferencias florísticas importantes, ya que las 

condiciones que se presentan en cada uno de ellos permiten el 

establecimiento y crecimiento de determinadas especies o grupos 

de especies (van der Maarel, 1966; Moreno-Casasola, et al ., 1982; 

Barbour et al., 1985; Moreno-Casasola, 1988; Castillo, et al . . 

1991). La presencia y abundancia de las especies en los 

microambientes de las dunas puede estar determinada, en alguna 

medida, por ciertas características de su historia de vida. En 

este contexto, sus requerimientos y tolerancias 

germinación, el establecimiento y las primeras 

crecimiento son aspectos fundamentales. 

durante la 

etapas del 

El establecimiento es una etapa crítica en el ciclo de vida de 

las plantas (Harper, 1977, Silvertown, 1982\ . Las plántulas ' son 

altamente vulnerables y se encuentran sometidas a una serie de 

riesgos de mortalidad cuyo efecto es menos drástico sobre los 

organismos adultos. El éxito del establecimiento depende . en gran 

medida. de la capacidad de la semilla para detectar la presencia 
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de condiciones ambientales favorables y responder a la variación 

temporal y espacial del ambiente a través de mecanismos 

especificos de latencia (Bewley y Black, 1982; Schat, 1983). 

Muchos autores I Heydecker, 1972 ; Roberts. 1972; Black, 1973: 

Bewley y Black, 1982; Silvertown, 1984; vázquez-Yánes y Orozco­

Segovia , 1984; Fenner , 1985 entre otros) han seftalado la 

importancia que tienen los mecanismos de latencia de las semillas 

sobre la sobrevivencia de las plántulas, ya que tienen el efecto 

de favorecer la germinación en el momento y en el lugar en el que 

las condiciones para el establecimiento son propicias. De hecho, 

se ha sugerido que los mecanismos de latencia han sido 

seleccionados en respuesta a riesgos especificos de mortalidad de 

plántulas (Schat , 1983). 

Los mecanismos de latencia de semillas parecen tener una 

mayor importancia (y por lo tanto han alcanzado un mayor 

refinamiento) entre las especies anuales, cuya única forma de 

permanencia es la semilla (Martínez, et al. , 1991). Bntre las 

especies perennes de sistemas tropicales de dunas costeras cuya 

germinación se ha estudiado (Martinez, 1988; valverde, 1988; 

Martínez, et al., 1991), se ha visto que los mecanismos de 

latencia son poco sofisticados, es decir, son poco sensibles a 

factores disparadores externos muy especificos . La humedad es la 

principal limitante para la germinación y de hecho, en el sistema 

de dunas de El Morro de la Mancha, Ver., se observan plántulas de 

un gran número de especies durante la época de lluvias. Sin 

embarqo, la mortalidad durante esta fase es muy alta (Garcia y 

Pisanty. 1991; Martínez. 1991; Ortiz-García. 1991: Pisanty, 1991; 

Val verde 1991 \ . 



Al término de la temporada húmeda. las poblaciones de 

plántu l as y juveniles han sufrido reducciones muy considerables . 

Para este momento, los organismos deben haber alcanzado un tamaño 

que les permita enfrentar con éxito el movimiento de arena y la 

baja humedad de la siguiente temporada (Martinez. et al .. 1991) . 

además del bajo contenido de nutrimentos (Evans . 1988; Kellman y 

Roul et, 1991\ y los altos niveles de insolación que caracterizan 

al ambiente de las dunas costeras (Moreno-Casasola. 1982\ . En 

este sentido, la presencia de puntos especificos con mayor 

contenido de nutrimentos en el suelo y la capacidad de las 

plantas para explotarlos eficientemente. debe jugar un papel 

fundamental en determinar sus posibilidades de alcanzar un nivel 

de desarrollo que asegure su sobrevivencia en etapas posteriores. 

La respuesta individual de las plantas, i.e. su plasticidad. 

puede permitirles afrontar exitosamente ciertas limitaciones y 

explotar eficientemente las condiciones favorables que su medio 

ofrece. 

En Schizachyrium scoparium, la colonización del medio a través 

del crecimiento vegetativo es un fenómeno muy común. sobre todo 

en dunas relativamente estabilizadas. Sin embargo. no se cuenta 

con información sobre la importancia de la colonización a través 

de semillas. De hecho , a través de tres años de trabajo de campo 

en las dunas de El Morro de la Mancha. prácticamente no se han 

observado plántulas de esta espeCie en condiciones naturales. 

Algunos 

Barkham . 

1985; 

autores ( sarukhán y Gadgil . 1974; Cal l aghan. 1976; 

1980; Peñalosa, 1983; Hartnett y Bazzaz . 1985: Maun . 

Ehrenfeld. 1990\ han demostrado que la permanencia y 



crecimiento de las poblaciones en algunas especies clonales. está 

determinada básicamente por la contribución de su crecimiento 

vegetativo. 

El objetivo del presente trabajo es determinar la importancia 

de la colonización a través de semillas en la dinámica 

poblacional de ~ scoparium . Para esto. se ha buscado conocer la 

respuesta germinativa ante diferentes factores físicos bajo los 

cuales se encuentran sus semillas en condiciones naturales, así 

como la respuesta de las plántulas ante el contenido de 

nutrimentos del suelo durante las primeras etapas de crecimiento. 

Se ha observado cierta variación en algunas características de 

la historia de vida de S. scoparium, principalmente relacionada 

con el crecimiento vegetativo, en ambientes con diferente grado 

de estabilidad (ver Capítulo 11). De esta forma, el presente 

estudio pretende investigar si existen diferencias en ciertos 

aspectos relacionados con la colonización a través de semillas en 

los microambientes de dunas que ocupa esta especie. El 

conocimiento de estos aspectos de la historia de vida de S. 

scoparium es fundamental para entender su distribución en estos 

microambientes, 

desempeño de los 

así como para comprender ciertos rasgos del 

individuos que repercuten directamente en la 

dinámica de sus poblaciones. 
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Metodologia . 

i ) Germinación. 

En enero de 1991 , se colectaron semillas de ~ scoparium en el 

sistema de dunas de El Morro de la Mancha, Ver. Se tomaron 

semillas de un gran número de macollos (más de cien) de 

diferentes microambientes a lo largo del rango de distribución de 

la especie en el sistema , desde las zonas móviles hasta las 

estabilizadas. Las semillas colectadas se guardaron en bolsas de 

papel y se almacenaron por 4 meses en condiciones de laboratorio 

en la Ciudad de México. 

Las pruebas de germinaci6n se realizaron en cámaras de 

ambientes controlados. Las semillas se sembraron en cajas de 

Petri, utilizando arena lavada del sistema de dunas como 

sustrato. Se sembraron 25 semillas en cada caja de Petri y se 

realizaron 4 repeticiones por tratamiento. La siembra de los 

lotes testigos se llev6 a cabo de la misma forma. Las condiciones 

standard de germinaci6n fueron 25°C , humedad relativa de 60 a 

80%. y fotoperiodo de 12:12 , con una intensidad lumínica de 9.2 

~E m- 2 S-1 . La arena se mantuvo húmeda a saturación. regando 

periódicamente con agua destilada. Se cuantificó diariamente el 

número de semillas germinadas durante 30 días. El criterio de 

germinaci6n fue la protruci6n de la radícula. 

Se analizó la respuesta germinativa de las semillas de S . 

scoparium ante los siguientes factores físicos: luz . temperatura. 

salinidad y profundidad de siembra /como un reflejo del 

enterramiento) . El objetivo de estos experimentos no fue el 
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determinar los óptimos de germinación. sino conocer la respuesta 

de las semillas a lo largo de un gradiente de una condición 

física determinada . Los tratamientos para cada uno de los 

factores fueron los siguientes: 

al Luz-obscuridad: La semillas del lote testigo (luz) se pusieron 

a germinar en las condiciones standard ya descritas. Para el 

tratamiento de obscuridad se envolvieron las cajas de Petri con 

hojas dobles de papel aluminio y plástico Egapack y se colocaron 

dentro de bolsas de plástico selladas. Esto evit6 la entrada de 

luz y l a pérdida de humedad. Al cabo de treinta días, se contaron 

las semillas germinadas y se obtuvo el porcentaje final de 

germinación. 

bl Temperatura: Se aplicaron cuatro tratamientos: se sometieron 

las semillas a tres temperaturas constantes (15, 25 Y 350C) 

mdnteniendo las demás variables sin modificaci6n alguna; además, 

con el objeto de comparar la respuesta de las semillas ante 

condiciones de temperatura constante y fluctuante, se aplic6 un 

cuarto tratamiento en el que las semillas fueron sometidas a un 

termoperíodo de 20-32°C . En este último caso la temperatura baja 

se mantuvo por 18 horas y la alta por 6 horas, coincidiendo esta 

ültim~ con las horas de luz. 

cl Salinidad: Se sembraron semillas en cajas de Petri con arena 

regada con diferentes diluciones de agua de mar . Las diluciones 

utilizadas fueron 25% , 50% Y 100% de agua de mar, que 

corresponden a una salinidad de 5. 10 Y 15 0/00 respectivamente . 

Los riegos posteriores se realizaron con agua destilada con el 

objeto de no variar la concentración salina inicial. Al cabo de 



30 dias . las semillas sin germinar fueron transferidas a cajas de 

Petri con arena regada con agua destilada y fueron mantenidas en 

las cámaras de germinación por 10 dias más. Los resultados se 

compararon con el lote testigo . que se regó desde un inicio con 

agua destilada . 

d) Profundidad de siembra: Las semillas se sembraron en charolas 

de plástico, sobre una superficie de arena mojada. Posteriormente 

se les agregó arena hasta llegar a la profundidad deseada. Las 

profundidades utilizadas fueron 0.5. 1.0 Y 2.0 cm. En este caso 

se cuantificó la emergencia de plántulas. Al cabo de 30 días , la 

arena de las charolas fue tamizada, y las semillas sin germinar 

fueron recuperadas y puestas a germinar de nuevo sobre la 

superficie de la arena. Los resultados se compararon con un lote 

testigo en el que las semillas fueron colocadas desde un inicio 

sobre la superficie de la arena. 

Puesto que existen diferencias en algunos parámetros de la 

historia de vida de S . scoparium en ambientes de dunas con 

diferente grado de estabilidad , se decidió investigar sobre las 

características germinativas de semillas provenientes de 

diferentes zonas. Los organismos reproductivos se encuentran bajo 

diferentes condiciones ambientales en los distintos 

microambientes de las dunas, por lo que la capacidad germinativa 

de sus semillas podria variar. 

Para comparar la capacidad germinativa de las semillas de s . 

scoparium provenientes de diferentes zonas , se realizó una 

colecta en la que se separaron las semillas provenientes de una 

zona móvil, una semimóvil y una estabilizada. Los criterios de 

11~ 



elección de estas zonas fueron detallados en el Capítulo l. 

Utilizando la metolodogía ya descrita, se pusieron a germinar por 

separado las semillas de cada zona bajo condiciones standard y se 

cuantificó diariamente la germinación durante 30 días. 

Se llevaron a cabo análisis de varianza de una sola vía 

(ANOVA) con el objeto de detectar diferencias entre los 

resul tados obtenidos para los tratamientos de cada prueba. Se 

analizaron dos variables: porcentaje final de germinación y 

velocidad de germinaci6n. Este último parámetro se describió en 

términos de la variable t~n (Grime, et al. , 1981), que indica el 

tiempo en el que se alcanzó el 50\ de germinación. Los datos de 

porcentaje final de germinación se transformaron a arcsen~ con 

el objeto de linearizarlos, como recomienda Zar (1984) para 

valores porcentuales (que presentan una distribución binomial) . 

Cuando el análisis de varianza detectó un efecto significativo 

d~l tratamiento en cuestión (p<O.05), se llevó a cabo una prueba 

de rango múltiple de Scheffé con el objeto de detectar los 

valores entre los cuales existían diferencias. Para estos 

análisis se utilizó el paquete estadístico statgraphics para 

microcomputadoras Pc-rBM. 

ii1 Establecimiento. 

Se pusieron a germinar semillas de S. scoparium en cajas de 

Petri con arena en una cámara de germinación con un termoperíodo 

de 20-32 0 (18 Y 6 horas respectivamente 1 , un fotoperíodo de 12:12 

y humedad relativa de 60-80%. 
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Cinco días después de que las semillas germinaron. las 

plántulas fueron retiradas de las cajas de Petri y colocadas. una 

por una, en vasos de unicel con arena. Se mantuvieron en el 

invernadero por cinco di as más. regándolas diariamente. 

Posteriormente se transladaron al sistema de dunas de El Morro de 

la Mancha, en donde se llevó a cabo el transplante a principios 

de septiembre de 1990, cuando se esperaría la presencia de 

plántulas en condiciones naturales. 

Se eligieron cuatro zonas en el sistema de dunas de El Morro 

de la Mancha, Ver. para la siembra de las plántulas: una zona 

cercana a la playa, una zona móvil, una semimóvil y una 

estabilizada. Los criterios para la elección de las zonas se 

detallaron anteriormente. En cada zona se sembraron 30 plántulas. 

rompiendo el vaso de unicel y enterrándolas junto con el bloque 

de arena en el que se encontraban. Quince plántulas fueron 

colocadas sin protección alguna y las otras quince se sembraron 

debajo de un semi-sombreado artificial. creado por una malla de 

mosquitero de color verde. Esto último se hizo para conocer si la 

disminución en el nivel de insolación tenia algún efecto sobre la 

sobrevivencia. 

La sobrevivencia de las plántulas se evaluó durante los 

siguientes 10 meses. Las curvas de sobrevivencia se compararon 

entre tratamientos y entre zonas utilizando el método de Peto y 

Peto (en Pyke y Thompson, 1986). que consiste en una prueba de X2 

que compara la mortalidad observada con el número esperado de 

muertes basado en la mortalidad de cada intervalo de tiempo y en 

la proporción de sobreviv~entes (ver Capítulo 111 . 
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iii) Crecimiento bajo diferentes regímenes nutritivos . 

Se pusieron a germinar semillas en una cámara de germinación 

con un termoperíodo de 20-32°C (18 y 6 horas respectivamente) , un 

fotoperíodo de 12 :12 y humedad relativa de 60-80%. 

Cinco días después de que las semillas germinaron, se realizó 

una cosecha inicial de 7 plántulas. Se separó la raíz de las 

partes aéreas y se pusieron a secar durante 48 horas en un horno 

a 80°C para obtener su peso seco . 

Las demás plántulas se transplantaron, una por una , a bolsas 

de plástico negras de 3 lt de capacidad con arena inerte de 

.Llice saturada con agua destilada. Las plantas se colocaron en 

el invernadero en la Ciudad de México. en donde se aplicaron 

cuatro tratamientos durante 90 días (de agosto a noviembre de 

1J90 , temperaturas máxima y mínima de 40 y looe respectivamente). 

Se utilizaron siete plantas por tratamiento . Los tratamientos se 

aplicaron como sigue: 

a) Agua destilada: Las plantas se regaron cada dos días con 100ml 

de agua destilada . 

b) Rico en nutrimentos: Las plantas se regaron cada dos días con 

100ml de solución nutritiva de Long Ashton (Hewitt, 1966) al 30% . 

En este tratamiento, la saturación inicial de la arena se realizó 

con solución nutritiva de Long Ashton al 500%. 

c) Pulsos predecibles de nutrimentos: Las plantas se regaron cada 

6 días con 100ml de solución nutritiva de Long Ashton al 90% y 
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con agua destilada en los eventos de riego intermedios (cada 2 

días l . La solución nutritiva se aplicó un total de qUince veces. 

d) Pulsos impredecibles de nutrimentos: Las plantas se regaron 

con 100 mI de solución nutritiva de Long Ashton al 90% de manera 

aleatoria en el tiempo. Bn los eventos de riego intermedios 

(cada dos días) entre la aplicación de los pulsos . se utilizó 

agua destilada. El número de pulsos nutritivos aplicados fue 

igual al del tratamiento anterior (15), pero los días en que se 

aplicó se determinaron con base en una tab l a de números al azar . 

. El período mínimo entre riegos sucesivos con solución nutritiva 

fue de 2 días y el máximo fue de 16 días. 

Durante el desarrollo del experimento se tomaron medidas 

mensuales del número de hojas y altura de cada planta. Al cabo de 

90 días se realizó la cosecha. Se midió el área foliar total por 

planta en un medidor de área foliar Delta-t. Se separaron l os 

tejidos aéreo y radicular y se secaron en un horno a 80°C durante 

48 horas con el objeto de determinar los pesos secos . A partir de 

estas medidas se obtuvo la tasa relativa de crecimiento (Rl por 

planta (Evans, 1972, Hunt, 1990), la relación del peso de la raíz 

sobre el peso de las partes aéreas (tasa RIS) , los valores de R 

de la raíz sobre R de las partes aéreas (K) y el área foliar 

sobre el peso de la hojas (area foliar específical. La tasa de 

crecimiento se determinó de la siguiente forma: 

R = In Wa - In W, / ta - t, 

donde W = peso seco de la planta (gr) 

t = tiempo (díasl 

y R = tasa relativa de crecimiento (g/g.día- 1 l 
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Se llevaron a cabo análisis de varianza de una sola vía 

(ANOVA) para detectar diferencias significativas (p<O.OS) entre 

tratamientos para cada parámetro analizado. Cuando los análisis 

detectaron un efecto significativo de los tratamientos, se 

realizó una prueba de rango múltiple de Scheffé para determinar 

grupos homogéneos entre los promedios por 

efectuar estos análisis se utilizó el 

statgraphics para microcomputadoras PC-IBH. 

Resultados. 

i) Germinación . 

tratamiento. Para 

paquete estadistico 

En la Tabla IV . l se muestran los porcentajes finales de 

germinación de semillas de s. scoparium en condiciones de luz y 

de obscuridad, entre los que existen diferencias significativas 

según una prueba de "t" de student (t=3.28., p=O.Ol). Una vez 

concluido el periodo de 30 dias, las semillas que estaban en 

obscuridad fueron sometidas a condiciones de luz por 10 di as m~s. 

El porcentaje de germinación alcanzado al término de éste periodo 

se encuentra señalado en dicha tabla y no es estadísticamente 

distin t o del alcanzado por el lote testigo que estuvo en la luz 

desde un inicio (testigo) (t=1.78, p=O.12). 

Como puede observarse, la germinación de S. scoparium es 

estimul ada por la luz. Una cierta proporción de l a población de 

semillas permanece latente en condiciones de obscuridad. Una vez 

que esta l imitación desaparece, las semillas germinan alcanzando 

porcentajes similares a los del testigo. En este caso no se 

presentan datos de velocidad de germinación. pues con el objeto 
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de no a l terar e l tratamiento de obscuridad. se realizó un solo 

conteo final de las semillas germinadas . 

Tabla IV .1. Proledio y porcentaje de geninación de las millas 
de S. scopariul en. condiciones de luz V de obscuridad. Rn la 
tercera coluana se presentan los valores para las selillas que 
estaban en obscuridad. una vez que fueron sOletidas a la luz 
durante diez días lás. Los nÚleros entre paréntesis son las 
desviaciones standard . 

I 
I porcentaje 
I 
I Proledio 
I 
I 

¡ Obscuridad 30 
Luz obscuridad I días -) luz 10 

I días 

I 
92\ 60\ J-) 8\\ 

I 
23 I 1.61 15 I U IJ-) 20.2 ( 2.5 1 

I 
I 

En l a F ig ura I V. ' se muest r an l a s gr~ficas Que r e p ~ ese n t a n e l 

porcentaje acumulado de germinación en los tratamientos de (al 

temperatura , (b) salinidad y (c) profundidad de siembra. Para 

esta última prueba se evaluó el porcentaje final de emergencia 

(las plántulas que emergieron a la superficie de la arena). En la 

Tabla IV.2 se encuentra una evaluación de la velocidad de 

germinaCión a partir de los valores de tao para cada tratamiento. 

Como puede verse. la temperatura afecta tanto el porcentaje 

final de germinación (Figura IV.l.a.) como l a velocidad de 

germinación (Tabla IV. 2). El mayor porcentaje final de 

germinación se observó bajo la temperatura más alta (35°C) y bajo 

el termoperiodo aplicado (20-32°C), mientras que el menor se 

obtuvo en la temperatura más baja (150C). A 25°C la germinación 

fina l a l canzó valores intermedios. La ve l ocidad de germinación se 

vio afectada de la misma manera . siendo más baja a menores 

temperatura . 
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La salinidad tuvo el efecto inicial de disminuir marcadamente 

tanto el porcentaje final de germinación (Figura IV . l . b\ como la 

velocidad de germi nación . Incluso , la concentración salina más 

elevada inhibió por completo el proceso germinativo. Sin embargo , 

cuando las semillas fueron transferidas a un medio con agua 

destilada . en menos de diez días alcanzaron porcentajes de 

germinación estadísticamente similares (F=3.03, p=O . 07) a los del 

lote testigo (ver apéndice 6) , aunque ligeramente menores 

conforme más alta fue la concentración salina a la que estuvieron 

sometidas. 

Con respecto a los resultados de la prueba de profundidad de 

siembra, en la Figura IV.l.c se observa que la emergencia de las 

plántulas disminuyó al aumentar la profundidad a la que fueron 

sembradas las semillas. Sin embargo, el porcentaje final de 

emergencia fue similar para las semillas, enterradas a 0 . 5 cm y a 

1 cm. Ambos valores resultaron ser Significativamente distintos 

(p<O . OS) de los del lote testigo y del porcentaje final de 

emergencia de plántulas a partir de semillas enterradas a 2 cm. 

Una vez que concluyó el período de 30 días , la arena fue 

tamizada y las semillas no germinadas fueron recuperadas. Se 

encontró una proporción muy baja de semillas germinadas 

enterradas (alrededor del 8%) • La mayor parte no habían 

germinado , por lo que fueron puestas a germinar sobre la 

superficie de la arena en condiciones standard. El porcentaje de 

germinación que alcanzaron estas semillas fue estadísticamente 

similar al del lote testigo , a excepción de las semillas que 

estuvieron enterradas a 2 cm , cuyo porcentaje final de 

germinación fue ligeramente menor (ver apéndice 61. 
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Figura IV.1. Comportamiento germlnatlvo de laa semillas de Schlz«chyrlum ,c9D.rlum 

ante diferentes condiciones "alcaa. Las letras al lado de las gráficas 
Indican diferencias significativas entre los porcentajes finales 

de germinación seg6n uns pruebs de Scheffd (ver ap6ndlce 6). 
a) Porcentaje acumulado de germinación de semillas sometidas a tres 
temperaturas conatantes y un termoperlodo. 

----a---,t .••• 

b) Porcentaje acumulado de germinación de semillas sometidas a diferentes 

concentraciones salinas. La flecha Indica el momento en el que las 

semlllaa ae transfirieron a un medio con agua destilada. 

e) Porcentaje acumulado de emergencia de plAntulaa a partir de semillas 

sembradaa a diferentes profundidades. 
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Tabla IV,), Velocidad de Qerl inación de las s!l ii las sOI:tidas a 
diferentes tratalie ntos , los ' alor,s oroledio de t.. Idíasl 
reDresentan el tielDo Que tardó cada conmto de suillas en 
alCanzar una gminación -del 50\, Bn la prueba de profundidad dé 
sielbra los datos se refieren a Dorcentaie de ueroenCla , Los 
espacios en blanco indican que no se alcanzÓ el 50\ de -gminacién , 
Las diferentes letras debaio de los Droledios ind ican la existenCIa 
de diferencias significativas entre los tratnientoi según una 
prueba de rango lúltiple de Scheffé Ip<O,051 Iver aDéndice 61. 

I 
I 
115°C 
I 

Tuperaturas 

5.6 3,7 
b 

Salinidad I PraL de Sielbra i 
I , I I 

20-32 0C ITest, 25\ 50\ 100\ ITest, O,SCI lel 2el l 
1 1 1 
1 I I 

5.7 I 5.6 17 --- I 5.6 ---1 
b I b I 1 

I I I 

En 1 a F i .::¡ u r a 1 V . 2 s e en c u e n t r' a n los r' e s u 1 t a d o s d ", 1 a s P r' U:o D a ~ 

de germ inac ión en condiciones st andard co n sem i l l as co l ec tadas en 

zonas con diferente grado de estabilidad. El porcentaje final de 

germinación alcanzado por las semillas provenientes de la zona 

semim6vil fue significativamente mayor (p<O.OS) 

semillas de las zonas m6vil y estabilizada. 

que el de las 

La velocidad de 

germinación más alta se observó entre las semillas de la zona 

semim6vil, seguida por las de la zona móvil y por último por las 

de la zona estabilizada. Existen diferencias significativas 

(p<O.OS) entre los valores de t 80 observados para las semillas de 

la zona semim6vil y la zona estabilizada (ver apéndice 6). 

ii) Establecimiento. 

En la Figura IV.3 se encuentran las curvas de sobrevivencia de 

plántulas bajo los dos tratamientos (semi-sombreado y sin sombra ) 

durante 10 meses en cada una de las zonas experimentales. Se 

realizó l a comparación de las curvas de sobrevivencia entre ambos 

tratamientos para cada una de las zonas experimentales a través 
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a) Porcentaje acumulado de germlnaci6n. 

b) Velocidad de germlnacl6n, descrita en términos de la variable tlSO (dlas) 

para laa semillas provenlentea de cada zona. 
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Indican diferencias algnlflcatlvas (pcO.05) aegiln una prueba de rango múltiple 

de Scheffé (ver apéndice 6). 

Condlclonea de germlnaclOn: 26.C, 80-80" de humedad relativa y fotoperiodo 
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del método de Peto y Peto (en Pyke y Thompson. 1986 ver 

Capítulo II). No se observaron diferencias significativas entre 

las curvas de sobrevivencia de las plántulas semisombreadas y sin 

sombra en ninguna de las cuatro zonas (ver apéndice 7). Se 

trabajó entonces con una sola cohorte de 30 plántulas por zona y 

se compararon las curvas de sobrevivencia de las cohortes de 

pl án t ul as de diferentes zonas. El análisis no detectó diferencias 

significativas entre las curvas de sobrevivencia de las plántulas 

sembradas en las distintas zonas (ver apéndice 7) . Como se 

observa en las gráficas, aproximadamente el 90% de las plántulas 

murieron durante el primer mes. Al cabo de diez meses , únicamente 

el 1 .6% de las plántulas se encontraron vivas. 

Aunque no se tienen registros sobre ciertos factores 

ambientales durante el tiempo en el que se introdujeron las 

plántulas a las zonas experimentales, en la Figura 1.3 y en las 

Tablas r.1. r.2 y 1.3 se presenta una descripción del movimiento 

de arena. la cobertura vegetal y algunas características edáficas 

para períodos de tiempo anteriores al transplante. De cualquier 

manera, se observó que, aparentemente! el principal factor de 

morta l idad de plántulas fue la falta de humedad, a excepci6n de 

la zona móvil! en donde el movimiento de la arena (enterramiento) 

provoc6 la muerte de todas las plántulas durante el primer mes 

después del tranplante. 

iii) Crecimiento bajo diferentes regímenes nutritivos. 

Los resultados de esta fase del t r abajo se encuentran en l a 

Figura rV.4 y en la Tabla IV.3. Como puede apreciarse. en todos 

los casos el tratamiento que favoreci6 mayormente el crecimiento 
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El análisis estadlstico mostró que no existen diferencias significativas 

con respecto a la sobrevlvencia ni entre tratamientos ni entre zonas 

(ver apéndice 6). las plántulss sembradas en la zona móvil se murieron 

todas durante el primer mes posterior a la siembra. 



fue el rico un nutrimentos. Los pulsos predecibles e 

impredecibles dieron resultados intermedios y el tratamiento con 

agua destilada dio lugar a los valores más bajos de crecimiento . 

medido a través de los diferentes parámetros analizados . Los 

resul tados detallados del análisis estadístico de los datos de 

esta sección se encuentran reportados en e l apéndice 8. 

En el tratamiento con agua destilada, el número de hojas se 

mantuvo con muy poca variación a lo largo del experimento ( Figura 

IV.4.a), mientras que en el rico en nutrimentos se dio una 

tendencia de incremento casi exponencial . Los pulsos predecibles 

e impredecibles de nutrimentos permitieron el desarrollo de un 

número significativamente menor de hojas que el tratamiento rico 

en nutrimentos (p<O.OS). El número final de hojas no difirió 

entre el tratamiento con agua destilada y los pul sos 

impredecibles. 

Con respecto a la acumulación de peso seco (Figura IV.4.b). 

puede verse que las diferencias entre tratamientos son 

considerables, sobre todo en lo que respecta a las partes aéreas . 

en donde " se observan tres grupos de respuesta; bajo el 

tratamiento rico en nutrimentos se dio la mayor acumulación de 

peso seco, seguido del tratamiento de pulsos predecibles 

último el de agua destilada . Los pulsos impredecibles 

y por 

dieron 

lugar a una respuesta intermedia entre los dos últimos . La 

acumulación de peso seco a nivel de las raíces mostró una 

respuesta más homogénea . en donde únicamente bajo el tratam i ento 

rico en nutrimentos se observó un peso seco significativamente 

mayor que bajo los otros tratamientos (p<O.051. 
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En la Figura IV.4.c se encuentra una representación gráfica de 

la tasa relativa de crecimiento (g/g. dia- 1
) de las plantas 

sometidas a cada uno de los tratamientos . En este caso se pueden 

detectar tres grupos de respuesta definidos: el tratamiento con 

agua destilada dio lugar a la menor tasa de crecim,iento, seguido 

de los tratamientos con pulsos de nutrimentos y por último del 

tratamiento rico en nutrimentos, bajo el cual se observó la mayor 

tasa relativa de crecimiento (tres veces mayor que la de las 

plantas que crecieron sólo con agua destilada) . 

En la Tabla IV.3 se presentan otros parAmetros a partir de 

los cuales se evaluó el crecimiento de S. scoparium bajo los 

diferentes tratamientos aplicados. Como se observa, la única 

variable en la que se obtuvieron respuestas diferenciales ante 

los tratamientos fue el Area foliar, que muestra un 

comportamiento equivalente al que se describió para el número 

f!nal de hojas y que parece ser un resultado de la variación en 

este último parámetro. Con respecto a la tasa R/S, en los 

tratamientos con pulsos de nutrimentos fue muy cercana a 1, lo 

cual significa que la acumulación de biomasa en rafces y tejido 

aéreo fue muy similar . En los otros dos tratamientos se 

obtuvieron valores mayores de 1, sobre todo en el caso de las 

plantas regadas con agua destilada. Sin embargo, no se detectaron 

diferencias significativas entre los promedios. El área foliar 

específica prácticamente no varió en relación con los 

tratamientos aplicados. Lo mismo sucedió para la variable K, en 

la que también se obtuvieron valores muy cercanos a 1, lo que 

indica que las ralces y las partes aéreas crecieron 

aproximadamente al mismo ritmo. 
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Tab i. IV , l. Pdráletr~s de .::reci.1 ento di 1 as pi dotas ci~ 

Scni zachvri UI sc~par i UI s~letldas a diferentes regilenes 
nutritl':OS durante1Odlas, Las distintas letras en un renglón 
indican la existencia de diferencias significativas entre los 
Droledl~s Dara ei paráletro en ese renglón según una prueba 
rango lultlple de Scbeffé (p<0,05) (ver apéndice 81, 

de 

, 
I I Aaua Pulsos Pulsos Rico en 

I destilada ilpredecibles predecibles nutrimtosl 
I I 

I I I 

I Arel Paliar I 2.l 25,8 tU 101.4 I 

¡ ICI'I I e bc b I 

I I I 
! Relación RlS I I 
1 Raíz/Aéreo I 1.62 1.10 1.08 1.39 I 
I 1 peso-arl I I 
I . I I 1 Al! 1 

11 árel foliar I 122.4 129.6 118,7 10609 I ! específica) I • 
I I I , I I 

i ~ I 
I (R raices/ I 1.02 0,92 0.92 0.97 I 
iR te] ,aéreo l I I 
I I I 

Con el objeto de comparar a grandes rasgos 105 resultados 

obten i dos en condiciones controladas con respecto a los patrones 

de asignación de biomasa , se determinó el peso seco de raíces y 

partes aéreas, así como la tasa R/S, de seis maco110s de una zona 

semimóvil. Se obtuvo que el 76.55\ de la biomasa es aérea (tallos 

y hojas\ y el 23.45\ corresponde al tejido radicular. La tasa R/S 

promediO fue de 0 . 31 (desviación standard=O.l). El resultado 

difiere mucho de 10 obtenido en condiciones experimentales . Esto 

puede deberse a que 1\ los patrones de asignación se modifican a 

lo largo del crecimiento y desarrollo de los individuos, 2\ las 

condiciones experimentales , al no reflejar lo que ocurre en el 

campo provocaron una modificación de los patrones de asignación 

o 3) en el momento de extraer a los macollos se perdió una gran 

cantidad de tejido radicular, 
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Los tratamientos que se aplicaron en el invernadero. que 

corresponden a condiciones totalmente diferentes entre e l los, no 

modificaron los patrones de asignación de biomasa , lo que indica 

que la tasa R/S es un parámetro relativamente rígido en esta 

especie, por lo menos hasta el nive l de desarrollo que se a lcanzó 

durante los 90 días que duró el experimento. Sería necesario 

profundizar en la investigación sobre la modificación de los 

patrones de asignación a l o largo de l os diferentes estados de 

desarrollo de estas plantas, tanto en el invernadero como en 

condiciones naturales. 

Discusión. 

Los experimentos de germinación realizados en el presente 

trabajo demuestran que la viabilidad de las semillas de S. 

scoparium es alta y que no cuentan con mecanismos de latencia 

sofisticados que respondan a factores disparadores muy 

especificos. La mayor parte de las semillas germinan en un tiempo 

relativamente corto bajo condiciones standard y el agua parece 

ser la principal limitante de la germinación. Se alcanzaron 

porcentajes elevados de germinación a lo largo de un rango amplio 

de temperaturas y no requirieron de termoperíodos particulares . 

Sin embargo. algunas semillas son fotoblásticas y requieren de 

luz para germinar . 

Para discutir sobre la importancia que puede tener la 

estimulac i ón lumínica en condiciones naturales. es necesario 

tomar en cuenta que las pruebas de germinación se real i zaron con 

semillas de 4 meses de edad. En muchas especies se ha visto que 

la sensibil i dad de las semillas a ciertos factores físicos 

"f 



disminuye 

Valverde. 

notablemente al aumentar su edad (Hartinez. 1988: 

1988). Para conocer la pOSible trascendencia ecológica 

del fotoblastismo de las semillas de ~ scoparium sería necesario 

realizar pruebas de germinación con semillas de mayor edad, para 

determinar si su sensibilidad a este factor se mantiene por un 

tiempo prolongado, incluso hasta la época de lluvias, cuando se 

esperaría que las semillas empezaran a germinar en el campo. La 

adecuación de los individuos en ambientes impredecibles se ve 

incrementada si una fracción de las semillas que producen posee 

algún tipo de latencia (Silvertown, 1988). Esta idea se ve 

apoyada por el hecho de que una proporción de las semillas de S. 

scoparium que es una especie de ambientes característicamente 

impredecibles . se mantiene latente bajo ciertas condiciones. La 

sensibilidad de las semillas a la luz y sus implicaciones con 

respecto al enterramiento serán discutidas mAs adelante. 

Entre las especies de dunas costeras que se han estudiado, la 

sensibilidad de las semillas a la luz es un fenómeno mAs común en 

especies nativas de zonas templadas que en especies tropicales 

(Seneca y cooper o 1971; van der Valk, 1974; Pemadasa y Lovell, 

1975; Hartinez, et al., 1991). La sensibilidad de las semillas de 

zonas templadas a la temperatura suele ser mayor, por el tipo de 

condiciones climáticas a las que se encuentran sometidas; los 

efectos de la temperatura y la luz sobre la germinación se 

encuentran relacionados, ya que actúan como factores sinergéticos 

a este respecto (Bewley y Black, 1982). S. scoparium es una 

especie con una distribución muy extensa a nivel geográfiCO que 

abarca tanto zonas templadas como tropicales . Su respuesta 

germinativa ante un amplio rango de temperaturas podría explicar 

en alguna medida su distribución a lo largo de este gradiente 



latitudinal. La respuesta de sus semillas a la temperatura pOdría 

estar relacionada en cierta medida con su respuesta a la luz . 

La salinidad tiene el efecto de retrasar o inhibir la 

germinación de las semi l las de ~ scoparium , quizá porque e l alto 

potencial osmótico del medio salino impide la absorción de agua a 

un ritmo que posibilite el desencadenamiento del proceso (Ungar , 

1978). La germinación ocurre de manera muy lenta y en una ba j a 

proporción bajo concentraciones salinas moderadas , mientras que 

en aQua de mar se ve totalmente inhibida. Sin embargo. las 

semillas germinan una vez que el potencial osmótico disminuye, es 

decir . . la salinidad no las afecta irreversiblemente, por lo menos 

en el tiempo que duró el experimento realizado en el presente 

estudio. Bste fenómeno se ha observado también en otras especies 

de dunas costeras (Schat, 1983; Woodell, 1985 , Hartínez , et al. , 

1991) y se ha considerado como una característica adaptativa a 

los ambientes salinos, ya que la germinación es inhibida en 

alguna medida cuando el efecto de las altas concentraciones 

salinas está presente , pero las semillas pueden germinar 

tan pronto como el potencial osmótico baje y las condiciones para 

el establecimiento sean propicias (ungar, 1978). 

El enterramiento de las semillas en el suelo , provocado por el 

movimiento de la arena , debe ser un fenómeno relativamente común 

en los sistemas de dunas costeras. Como se hizo notar en los 

resultados, este factor puede constituir una limitante 

importante para la germinación de las semillas de ~ scoparium en 

condiciones 

cuando las 

emergencia 

naturales. En otros trabajos se ha 

semillas germinan enterradas . la 

de las plántulas está en función del 

observado 

capacidad 

tamaño de 

que 

de 

la 
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semilla (symonides . 1978 ; Martínez , et al . . 1991). En comparación 

con otras especies del sistema de dunas de El Morro de la Mancha . 

(como Panicum maximum . sporobolus virginicus, Aristida 

addscencionis, Panicum repens y Cyperus articulatusl las 

semillas de S. scoparium son relativamente grandes (l . lmg). Su 

tamaño y peso son comparables al de las semillas 

gouini o Palafoxia lindenii, que son especies 

de Trachypogon 

que también se 

establecen en dunas móviles . El tamafto se sus semillas debe ser 

una de las características que permiten la germinación y la 

emergencia de las plAntulas en lugares en los que el movimiento 

de arena es alto. 

Sin embargo, en el experimento de profundidad de siembra se 

observó que, conforme aumentó la profundidad a la que las 

semillas fueron sembradas, la germinación fue a's limitada. De 

hecho , las semillas enterradas a 2ca de profundidad pr'cticamente 

1.0 germinaron. Bsto puede estar relacionado con los cambios que 

el enterramiento provoca en otros factores físicos coao la luz, 

el intercambio de 

(Thompson , 1973 ; 

sensibilidad de 

gases y las condiciones térmicas entre otros 

Ayodele-Cole, 1977; Symonides, 1978) . La 

las semillas a la luz puede constituir una 

ventaja en este caso, ya que la germinación se ve inhibida cuando 

las condiciones para el establecimiento no son propicias a causa 

del enterramiento. Si las semillas germinaran enterradas mAs 

allá de cierta profundidad, la plAntula no contaría con las 

reservas suficientes para emerger hasta la superficie e iniciar 

la fotosíntesis. 

Con respecto al tiempo de germinación, puede decirse que 

existe una gran sincronía entre las semillas de S. scoparium. En 
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un lote de semillas puesto a germinar en condiciones standard la 

germinación ocurre casi de manera simultánea : un alto porcentaje 

de las semillas germina en un lapso de dos a tres días. Este 

comportamiento puede incrementar las probabilidades de 

establecimiento de las plántulas si l as condiciones favorables se 

mantienen por un tiempo reducido. que puede ser el caso con 

respecto a la disponibilidad de agua. sin embargo, las plántulas 

que emerjan en un evento germinativo relativamente sincrónico. 

pueden verse en peligro de morir simultáneamente por una misma 

causa (Pemadasa y Lovell, 1975; Schat, 1983) . 

Con 

grado 

respecto a las semillas colectadas en zonas con distinto 

de estabilidad, se encontraron diferencias en lo que se 

refiere a su capacidad y velocidad de germinación. La muestra de 

semillas de la zona semimóvil fue la que alcanzó mayores 

porcentajes finales de germinación y en un tiempo menor que l as 

semillas de las otras zonas. Este comportamiento pOdría estar 

determinado en alguna medida por ciertos aspectos del ambiente en 

el que se encuentran creciendo los adultos reproductivos. como la 

disponibilidad de agua y nutrimentos, que son factores que pueden 

tener un efecto considerable sobre las características 

germinativas de las semillas prodUCidas IWestoby. 1981 : 

Silvertown, 1984). Sin embargo, por el momento no se cuenta con 

los elementos necesarios para concluir al respecto. Debe 

profundizarse en la investigación sobre los factores que afectan 

estos aspectos del comportamiento germinativo de S. scoparium y 

sobre las consecuencias que tienen las diferencias observadas a 

nivel de su dinámica poblacional en distintos microambientes . 



Las diferencias que se encontraron en el comportamiento 

germinativo de las semillas provenientes de zonas con distintos 

grados de estabi l idad fueron determinadas a través de un análisis 

estadístico que mostró un alto nivel de significancia. Sin 

embargo, no se conoce el efecto que tiene esto en condiciones 

naturales . El porcentaje final de germinación que alcanzaron las 

semillas de la zona semimóvil fue del 98%, mientras que el de las 

de la zona móvil fue de 79%. En ambos casos fue alto y es posible 

que el efecto de estas diferencias en la dinámica poblacional de 

la especie en condiciones naturales sea poco importante. Es 

necesario preguntarse sobre la importancia biológica de estos 

fenómenos en los microambientes de dunas que habita S. scoparium. 

según los resultados no existen diferencias con respecto a las 

probabilidades de establecimiento de plántulas de ~ scoparium en 

distintos microambientes. En las cuatro zonas en las que se 

evaluó la sobrevivencia de plántulas se obtuvo una mortalidad muy 

alta. sobre todo durante el primer mes posterior a la siembra. Es 

importante enfatizar que las plántulas se introdujeron al campo 

cuando tenían 10 días de edad . Puede suponerse que los primeros 

10 días después de la germinación (los días que estuvieron en el 

invernadero) constituyen una fase de mayor riesgo y en la que se 

presenta una mortalidad más alta en condiciones naturales con 

respecto a la mortalidad observada en días posteriores. 

Las condiciones físicas que prevalezcan en el período 

inmediatamente posterior a la germinación derterminarán la 

sobrevivencia de las plántulas. Durante la temporada húmeda hay 

días muy l luviosos que pueden disparar la germinación de las 

semillas. Sin embargo, es posible que posteriormente pasen cuatro 
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o cinco días sin que llueva . lo cual. sumado a altas temperaturas 

y los fuertes niveles de insolación, puede ser suficiente para 

causar la muerte de las plántulas , independientemente del 

microambiente en el que se encuentren. Esto puede provocar que 

pase mucho tiempo sin que se establezcan plántulas. No obstante. 

pueden darse aftos especialmente benéficos en los que el 

establecimiento sea exitoso. Mientras tanto, la colonización a 

través del crecimiento vegetativo debe jugar un papel fundamental 

a nivel de la dinámica poblacional. 

Bl establecimiento de una población a través de un evento 

masivo de germinación se ha observado en otras plantas clonales. 

Hartnett y Bazzaz (1985) encontraron que los genotipos de 

solidago canadensis que se establecen inicialmente en un campo 

abandonado, son los que permanecen y colonizan nuevos espacios a 

través de la expansión clonal. El establecimiento de plántulas y 

reclutamiento de nuevos genotipos parece ser poco frecuente una 

vez que se ha alcanzado cierta densidad. Esto tiene consecuencias 

importantes en términos de la composición genética de la 

población resultante, lo cual a su vez puede determinar la 

capacidad de respuesta de dicha población ante una presión de 

selección determinada. sin embargo, Soane y Watkinson ( 1979) 

sugieren que el reclutamiento de pocos genotipos nuevos puede ser 

suficiente para mantener una cierta variabilidad genética en 

algunas poblaciones de plantas. 

El micrositio específico en 

duda tendrá 

el que las plántulas 

establezcan sin muchas 

crecimiento y desempeño posterior de los 

tanto, en sus probabilidades de vida. 

repercuciones en 

juveniles y. por 

Como lo demostraron 

se 

el 

lo 

los 
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r~sultados, 

pueden verse 

nutrimentos. 

la tasa de crecimiento y la acumulación de biomasa 

ampliamente afectadas por la disponibilidad de 

Las plantas que cuenten con una mayor disponibilidad 

de nutrimentos yagua crecerán a mayores velocidades , lo cual les 

permitirá enfrentar con éxito las condiciones poco favorables de 

la época de nortes y de secas. De hecho, las plAntulas 

introducidas que sobrevivieron hasta el final del período de 

observación fueron aquellas que habían alcanzado un mayor tamafto . 

Aún entre las plantas sobrevivientes al cabo de un mes de la 

siembra, las diferencias en el tamafto ya eran evidentes. 

En el experimento de crecimiento ante diferentes regímenes 

nutritivos se observó que ~ scoparium es capaz de responder a un 

incremento en la disponibilidad de nutrimentos en el medio. Según 

las características de los aabientes que habita, podría esperarse 

que respondiera como una especie tolerante al stress (~ 

Grime , 1979) . Según ciertos autores (Grime, 1977, 1979; Chapin, 

1980; Schat, et al., 1984; shipley y Keddy, 1988; Shipley y 

Peters, 1990) , las plantas que habitan suelos pobres en 

nutrimentos presentan características fisiológicas específicas 

como tasas de crecimiento bajas, poca capacidad de respuesta 

morfogenética ante cambios en las condiciones ambientales y 

patrones rígidos de asignación de biomasa a raíces y partes 

aéreas. según Chapin (1991), la respuesta evolutiva ante la 

escasez de recursos ha sido la de fijar a nivel genétiCO aquellos 

patrones de "asignación que aaximicen la adquiSición de los 

recursos que en mayor medida limitan el crecimiento, y la de 

reducir el requerimiento de recursos al disminuir la tasa de 

crecimiento, por lo que pueden soportar condiciones de extrema 

escasez de recursos. 



S. scoparium presenta tasas de crecimiento muy bajas en 

comparación con especies de otros ambientes e incluso con otras 

especies perennes de dunas costeras (Grime y Hunt. 1975: Boorman, 

1982) . aún en condiciones de alta disponibilidad de nutrimentos: 

también presenta poca plasticidad con respecto a los patrones de 

asignación de biomasa a raíces y tejido aéreo. En este sentido 

coincide con lo esperado por la teoría mencionada. Sin embargo , 

en algunos de los parámetros de crecimiento evaluados sí se 

observó una respuesta considerable a los niveles de nutrimentos , 

como en su tasa de crecimiento, en la acumulación total de 

biomasa y en el número de hojas y el área foliar. Al igual que 

otras especies que crecen en ambientes pobres en nutrimentos 

(JacksOn et al., 1990) , ~ scoparium tiene una cierta capacidad 

para aprovechar un aumento en la disponibilidad de nutrimentos. 

Bsto , como ya se hizo notar, puede estar jugando un papel muy 

importante y debe determinar fuertemente la sobrevivencia y 

destino de las plántulas y juveniles en condiciones naturales. 

Los pulsos predecibles e impredecibles de nutrimentos tuvieron 

básicamente el mismo efecto sobre los parámetros de crecimiento 

analizados en este trabajO. Las plantas fueron capaces de 

aprovechar el aumento intermitente en la disponibilidad de 

recursos, independientemente de su distribución en el tiempo. Sin 

embargo, es necesario hacer notar que la respuesta ante los 

pulsos impredecibles fue siempre ligeramente menor, e incluso 

similar a la observada bajo el tratamiento de agua destilada. 

Esto no coincide con lo reportado por otros autores (Campbell y 

Grime, 1989; Jackson . et al .. 1990), que han observado que 

algunas plantas que crecen en suelos pobres son capaces de 

explotar eficientemente los pulsos impredecibles de nutrimentos. 
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La escasez de nutrimentos consituye una limitante importante 

en los sistemas de dunas costeras (Ernst, 1983; Kachi & Hirose , 

1983: Kellman & Roulet, 1991). sin embargo , la variabilidad en 

las condiciones edáficas en un mismo micro ambiente es muy alta, 

es decir ! la localización de puntos especificos con mayor 

contenido de nutrimentos en el suelo es discontinua en el espacio 

y en el tiempo. Esto puede estar determinado por fenómenos como 

la presencia de materia orgánica en descomposición en un 

micrositio determinado, que provocaria un aumento en la 

disponibilidad de nutrimentos y haría posible un incremento en la 

tasa de crecimiento de las plantas inmediatas a él. Esto, que 

constituye un elemento aleatorio (aunque tal vez afectado por la 

topografía) puede determinar el establecimiento y desempefto 

exitoso de un individuo en un momento y en un lu~ar determinado. 

El éxito de la germinación, el establecimiento y el 

crecimiento de s. scoparium en los sistemas de dunas tiene una 

fuerte determinante de tipo aleatorio, relacionada b!sica.ente 

con las condiciones físicas cambiantes del medio entre las que la 

humedad, la disponibilidad de nutrimentos y las perturbaciones 

propias de estos ambientes juegan un papel de gran importancia. 

Para analizar y comprender las caracteristicas de historia de 

vida de esta especie, debe tomarse en cuenta la relación entre 

todos estos factores, que pueden actuar como fuerzas selectivas a 

diferentes niveles a lo largo de su ciclo de vida. 
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V. CONCLUSIONES GENERALES. 

l. Algunos parámetros de la historia de vida de Schizachyrium 

scoparium varo littoralis varian en relación con el nivel de 

estabilidad del medio en el que se encuentran los organismos. 

Entre los más importantes están: 

a l La producción de vástagos en forma de macollos hijos es más 

frecuente en las zonas estabilizadas. Esto es el resultado de que 

la longitud de los estolones producidos en estos microambientes 

es más variable y la producción de estolones largos es 

frecuente. El crecimiento de los macollos en las zonas móviles se 

da preferentemente por medio de la producción de vástagos hacia 

adentro de los macollos parentales a través de estolones muy 

cortos, aunque esporádicamente se puede dar la producción de 

estolones largos con la consecuente formación de macollos hijos. 

bl El esfuerzo reproductivo (en términos de la proporción de 

vástagos reproductivos en cada macollo) es ligeramente mayor en 

l as zonas móviles. 

Lo anterior tiene consecuencias ecológicas importantes en lo 

que se refiere a los mecanismos de colonización de la especie en 

los diferentes microambientes que ocupa. El nivel de cobertura 

que alcanza S. scoparium es mucho mayor en las zonas 

estabilizadas, a pesar de que el crecimiento de los macollos sea 

más vigoroso en las zonas móviles. Para concluir con respecto a 

las consecuencias ecológicas de las diferencias en el esfuerzo 

reproductivo de los organismos de distintos microambientes, es 

necesario contar con observaciones más detalladas. 



2. La producción de una mayor cant i dad de vástagos en forma de 

macollo~ hijos. y por lo tanto. la posibilidad de explorar y 

explotar el medio a través de la expansión vegetativa parece 

estar relacionada con la disponibilidad de recursos . que se ve 

reducida en ambientes que cuentan con una cobertura vegetal más 

densa. i.e. en las zonas estabilizadas. Mientras mayor es la 

escasez de recursos (nutrimentos yagua). los organismos tienden 

a crecer hacia micrositios de mayor disponibilidad a través de la 

producción de estolones largos. Esto tiene el efecto de disminuir 

la competencia por recursos entre los vástagos del mismo genet. 

ya que los nuevos vástagos son dispersados hacia micrositios 

distintos al del macollo progenitor. Sin embargo. la producción 

de los estolones no ocurre de manera dirigida hacia sitios de 

mayor disponibilidad de recursos. sino en forma azarosa. 

3. Las diferencias observadas en lo que 

comportamiento vegetativo de S. scoparium no 

deterainadas por factores de tipo genético. 

plasticidad fenotípica de la especie . 

se refiere al 

parecen estar 

sino por la 

4. Durante la fase de establecimiento se presenta una mortalidad 

muy alta (de alrededor del 98% en un período de 10 meses) . El 

estadio de plántula es altamente vulnerable. Sin embargo . no 

existen diferencias a este respecto entre los microambientes en 

los que se trabajó (playa, zona móvil, semimóvil y estabilizada) . 

Las semillas producidas por los organismos de las distintas zonas 

presentan caractisticas germinativas ligeramente diferentes . 

aunque en todos los casos se alcanzaron porcentajes de 

germinación elevados bajo condiciones standard. Para concluir con 
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respecto al efecto que tienen estas diferencias a nivel de la 

dinámica poblacional son necesarias observaciones más detalladas 

sobre el destino y la germinación de las semillas en condiciones 

naturales. 

5. La germinación de 

determinada básicamente 

presentan mecanismos de 

las semillas de S . scoparium está 

por la disponibilidad de agua. No 

latencia sofisticados que les permitan 

germinar únicamente bajo condiciones muy específicas . Una cierta 

proporci6n de las semillas (de 4 meses de edad) presentan 

fotoblastismo positivo . Esta característica puede tener 

consecuencias importantes. impidiendo la germinación de las 

semillas cuando se encuentran enterradas a cierta profundidad. 

6. S. scoparium presenta tasas relativas de crecimiento muy 

bajas, aún en condiciones de alta disponibilidad de nutrimentos. 

Su patrón de asignación de biomasa a raíces y partes aéreas es 

rígido , por lo menos durante las primeras etapas de crecimiento 

(90 días). Esto coincide con lo esperado para especies que crecen 

en ambientes pobres en nutrimentos. Sin embargo. 

capaces de responder de alguna manera ante 

las plantas son 

el nivel de 

nutrimentos , observándose una mayor acumulación de biomasa y 

mayores tasas relativas de crecimiento bajO condiciones de alta 

disponibilidad. Esta capacidad debe tener una importancia 

fundamental para determinar el destino de las plántulas y 

juveniles según el microambiente que ocupen en condiciones 

naturales. 
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7 . El éxito en la germinación , el establecimiento y el 

crecimiento de S. scoparium en el sistema de dunas de El Morro de 

la Mancha tiene una fuerte determinante de tipo aleatorio . 

relacionada básicamente con las condiciones físicas cambiantes 

de l medio entre las que la humedad, la disponibilidad de 

nutrimentos y las perturbaciones propias de cada uno de los 

microambientes que ocupa juegan un papel fundamental. Para 

analizar y comprender las características de historia de vida de 

esta especie, debe tomarse en cuenta la relación entre todos 

estos factores , que pueden actuar como fuerzas selectivas a 

diferentes niveles a lo largo de su ciclo de vida. 

A partir de las conclusiones a las que se ha llegado en este 

trabajo , pueden hacerse algunas observaciones con respecto a la 

historia natural de SChizachyrium scoparium en el sistema de 

c~nas de El Morro de la Mancha : 

Los organismos adultos de S. sco~ariu. florecen y fructifican 

cada año! durante el otoño. La dispersión de sus semillas ocurre 

a través del viento durante la época de nortes en el invierno. De 

esta manera. las semillas se encuentran en el suelo para la 

siguente época de lluvias, durante la cual germinan siempre y 

cuando cuenten con una cantidad suficiente de agua. La viabilidad 

de l as semillas de esta especie es alta y no presentan limitantes 

importantes para la germinación. Sin embargo. su enterramiento a 

profundidades mayores de lcm pOdría inhibir la germinación de una 

proporción importante de semillas . 
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Los maco110s de S. 

de vástagos . Estos 

scoparium crecen a través de la producción 

pueden formarse dentro de los maco110s 

parentales . o bien . dispersarse hacia diferentes micrositios por 

medio de la producción de estolones. En las zonas móviles los 

vástagos son producidos casi siempre dentro de los maco110s 

parentales , de tal manera que se forman maco110s muy gruesos. Los 

estolones largos se producen con más frecuencia en zonas con 

mayores niveles de estabilidad y mayor cobertura vegetal, por lo 

que en estos sitios la ocupación del espacio a través de la 

expansión vegetativa es un fenómeno muy común. Esto parece estar 

determinado por la plasticidad fenotípica de esta especie en 

respuesta a las condiciones específicas de cada microambiente. La 

disponibilidad de nutrimentos, 

nivel de cobertura vegetal, 

fundamental al respecto. 

afectada , en gran medida, por el 

parece estar jugando un papel 

La plasticidad fenotípica de S. scoparium es una de las 

características que le permite ocupar diversos microambientes de 

dunas costeras, desde las zonas móviles hasta las estabilizadas. 

Los altos niveles de cobertura que alcanza y que nos llevan a 

considerarla como una de las especies dominantes del sistema de 

dunas de El Morro de la Mancha , son el resultado de esta 

plasticidad fenotípica, que le permite ser una de las primeras 

colonizadoras y mantenerse como dominante durante etapas serales 

posteriores. La ocupación del espacio a través de la expansion 

vegetat i va es uno de los elementos que determina su dominancia en 

zonas semimóviles y estabilizadas. 
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Apéndice 1. 

Comparación 
macollos de S. 
en diferentes 
Mancha. Ver. . a 

de las curvas de sobrevivencia de las cohortes de 
scoparium. aparecidas durante diferentes épocas y 
zonas en el sistema de dunas de El Horro de la 

lo largo de dos aftoso 

Para comparar las curvas de sobrevivencia. se utilizó el 
método de Peto y Peto (en Thompson y Pyke, 1986). En el texto 
del Capitulo II se presenta una explicación más completé'. de los 
parámetros que componen este análisis. Se compararon, por 
parejas , las curvas de sobrevivencia de las cohortes aparecidas 
en diferentes épocas en una misma zona , y las curvas de 
sobrevivencia de las cohortes aparecidas durante la misma época 
en d i ferentes zonas . Como se observa en el listado a 
continuación , a cada cohorte se le ha aSignado una letra. El 
valor de X2 obtenido para cada comparación se encuentra en la 
matriz. Los valores subrayados representan las comparaciones en 
las que no se obtuvieron diferencias significativas (p>0 . 05) 
entre las curvas de sobrevivencia. 

Zona - Cohorte 

ZM Lluvias-88 
ZH L1uvias-89 
ZS Lluvias-88 
ZS Nortes-88/89 
ZS Nortes-89/90 
zt: Lluvias-88 
ZE Nortes-88/89 
ZE Secas-89 
ZE Lluvias-89 
ZE Nortes-89/89 

: I,o~, 
c 30.5 

d x 

e X 

f 73 . 7 

9 

h 

i 

j 

x 

x 

X 

x 

símbolo 

b 

x 

x 

a 
b 
c 
d 
e 
f 
9 
h 
i 
:t 

e 

x 

d= número de muertes 
B= número esperado de muertes basado 
en la mortalidad de cada intervalo 
y en la proporción de sobrevivientes. 

X2 ,o.o.,= 3.84 (g . l . = 1 ) 

con valores de X2 por debajo de 3.84, 
se acepta Hn, es decir, no hay dife­
rencias significativas entre las curvas. 

d e f h i j 

x ~ X 

X 

X 

X 

X 

52 . 4 

x 

20.2 58.6 X 

14.6 X X x 
x 41.9 X 7.1 x 
x X X 0.7 8.6 X 

X X x 20.1 8.2 24.6 X 

x X 8 . 3 25.0 10.3 59.5 3.15 X 
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Apéndice 2. 

Resultados de los análisis de distribuciones circulares para 
la dirección de producción de macollos hijos de S. scoparium en 
las zonas móvil. semimóvil y estabilizada en el sistema de dunas 
de El Morro de la Mancha. Ver. 

Inicialmente se realizó una prueba de distribución de x2 (Zar . 
1984), con el objeto de comprobar si la producción de macollos 
hijos se daba de manera uniforme hacia todas las direcciones 
(~). Los resultados son los siguientes: 

Zona Móvil 

X2 = 186.04 
p<O.OOl 

X 2
0. 00, 7=14.067 

Zona Semimóvll 

X 2 = 35.05 
p<O.OOl 

Zona Estabilizada 

X2 =18.73 
p<O.Ol 

con valores por debajo de 14.067 , 
se acepta He.. 

G.l. = no. de muestras - 1 = 8-1=7 
(en este caso, en número de muestras es el número de intervalos 
en los que se dividió la circunferencia). 

Los valores de X2 obtenidos indican que la distribución de los 
macollos hijos no es uniforme en ninguna de las zonas. Entonces . 
se calcularon los ~ngulos promedio, es decir, la dirección 
promedio de producci6n de macollos. Los ángulos promedio son los 
siguientes: 

Zona Móvil 
Angulo prom.=94° 
Dirección= Este 

Zona Semimóvil 
Angulo prom.=44° 
Dirección= Noreste 

Zona Estabilizada 
Angulo prom.=41° 
Dirección= Noreste 

Posteriormente. se procedió a determinar el valor del vector 
promedio, r, como una medida de la dispersión de los datos 
alrededor del circulo. A través de la prueba de Rayleigh (Zar. 
1984) se determinó si dicho vector era significativamente 
diferente de cero. Los resultados son los siguientes: 

Zona Móvil 
r = 0 . 49 
z = 24.01 

Z(0.OO)(100) = 2.988 

Zona Semimóvll 
r = 0.29 
z = 8.23 

Zona Estabilizada 
r = 0.17 
z = 2.75 

con valores de z por debajo de 2.988 
se rechaza Ho y por lo tanto r es 
significativamente diferente de cero . 

n = tamafto de la muestra (en este caso 100, pues los 
frecuencia fueron convertidos a valores porcentuales . 
número total de macollos producidos en cada zona 
diferente) . 

datos de 
ya que el 

fue muy 

Los vectores promedio de producción de.macollos en la zona 
móvil y en la semimóvil son significativamente diferentes de cero 
(p<O. 05) . 
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A través de la prueba de Watson-Wi l liams tZar . 1984 1 . se 
compararon los ángulos promedio de producción de maco110s hijos 
de las zonas móvil y semimóvi1. con el objeto se probar si eran 
equivalentes tHn 1 o si existían diferencias significativas entre 
ellos. Los resultados son los siguientes: 

Zona Móvil vs. Zona Semimóvi1 F=20.96 . p<O.0005 

Fo . o a,1,1ge= 3 . 89 con valores por debajo de 3.89 . 
se acepta Ho. 

G. l. numerador = 1 (no. de ángulos a comparar - 1 1 
G.l. denominador = 198 (n~+n.-2, 100+100-2=1981 

El ángulo promedio de producci6n de macol1os hi j os es 
significativamente diferente entre las zonas móvil y semimóvi1. 
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Apéndice 3 . 

A. Resultados para las pruebas de independencia en las tablas de 
contingencia obtenidas a partir de los transplantes recíprocos de 
macollos. Se realizaron con el objeto de detectar si existía 
asociación entre los dos factores y , en caso de que la hubiera , 
estimar qué tan fuerte era. La hipótesis nula a probar , es que no 
existe asoc i ación entre los factores. Con valores altos de x2 • 

correspondientes a una p<0.05, se rechaza la hipótesis nula , por 
lo aue puede concluirse que los factores están asociados. El 
coeficiente V de Cramer , que puede tomar valores entre O y 1 , 
indica la intensidad de la asociación. Los dos factores de las 
matrices son los siguientes: 

Factor A: Zona de transplante 
Factor B: Zona de origen 

Los parámetros 
fueron el número de 
sobrevivencia y el 
por transplante. 

para los que se llevó a cabo este análisis 
vástagos por transplante, el desempefto, la 
número promedio de macollos hijos producidos 

1. Número de vástagos por transplante: 

X2 = 13.65 
p= 0.034 
V de Cramer= 0.18 

2. Desempeño: 

X2
: 350.2 

p< 0 . 00001 
V de Cramer= 0.16 

3. sobrevivencia: 

X2 : 57.7 
p< 0.0001 
V de Cramer= 0.18 

Los factores se encuentran asociados. 

Los factores se encuentran asociados. 

Los factores se encuentran asociados . 

4. Número promedio de macollos hijos : 

X2
: 123 . 2 

p< 0 . 00001 Los factores se encuentran asociados. 
V de Cramer: 0.26 

B. Resultados de los Análisis de Varianza para los diferentes 
parámetros de evaluación de los transplantes recíprocos por zona 
de origen y zona de transplante. Estos anál isis se realizaron con 
los datos originales a partir de los cuales se calcularon los 
promedios reportados en las Tablas II.1 , II.2, II.3. y II.4 . . En 
algunos casos fue necesario realizar una transformación de los 
datos, ya que no se trataba de variables continuas o las 
varianzas no eran homogéneas. Para probar la homogeneidad de las 
varianzas se realizó una prueba de Bartlett cuyos resultados 
también se reportan a continuación . Los valores altos (mavores de 
0.05) en la prueba de Bartlett indican homosedasticidad: Cuando 
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el análisis de varianza detectó un efecto significativo de los 
tratamientos se realizó una prueba de rango múltiple de Scheffé 
para encontrar grupos homogéneos entre los promedios. Los 
resultados de esta prueba se encuentran expresados a través de 
diferentes letras . 

a) N6mero de vástagos: Se realizó una transformación logaritimica 
de los datos. según recomienda Zar 11984) para valores mayores de 
10. 

Por Zona de Transplante: 
F=13.07 p<O.OOOl 
Prueba de Bartlett: p=0.82 
Prueba de Scheffé: 
Playa a 
Z. M6vil a 
Z. Semim6vil b 
Z. Estabilizada b 

b) Desempefto: 

Por Zona de Transplante: 
F= 9.97 p=O.OOOl 
Prueba de Bartlett: p=0.50 
Prueba de scheffé: 
Playa a 
Z. M6vil a 
Z. Semim6vil b 
Z. Estabilizada b 

Por zona de Origen: 
F= 0.55 p=0.58 
Prueba de Bartlett: p=0.89 

Por zona de origen: 
F= 2.95 p=0.07 
Prueba de Bartlett: p=0.92 

e) Sobrevivencia: En este caso el análisis se realiz6 con los 12 
datos de porcentaje de sobrevivencia que se encuentran reportados 
en la Tabla II.~. 

Por Zona de Transplante: 
F= 0.32 p=0.81 
Prueba de Bartlett: p=0.93 

Por zona de Origen: 
F= 4.9 p=0.036 
Prueba de Bartlett: p=0.13 
Prueba de Scheffé: 
Z. M6vil a 
Z. Semim6vil ab 
Z. Estabilizada b 

d) Número de macollos hijos: Los datos se transformaron 
obteniendo su raíz cuadrada, como recomienda Zar 119841 para 
valores menores de 10. 

Por Zona de Transplante: 
F= 11.91 p<O.OOOl 
Prueba de Bartlett: p=0 . 08 
Prueba de Scheffé: 
Playa a 
Z. M6vil a 
Z. Semimóvil b 
Z. Estabi l izada b 

Por zona de Origen: 
F= 0.4 p=0 . 67 
Prueba de Bartlett: p=0.43 
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Apéndice 4. 

Análisis estadísticos aplicados a los resultados del 
experimento de Fertilización II (Capítulo III). Las gráficas que 
se muestran en las Figuras III . 3.a y III . 3.b representan el 
porcentaje de incremento del número total de vástagos por genet y 
el porcentaje de incremento del número de vastagos por macollo 
parental a través de ocho meses, respectivamente. En cada gráfica 
se presentan tres curvas, que corresponden a los macollos 
fertilizados a dos distancias (0.8 y 0.5m) y a los testigos. 
Inicialmente se realizó una regresión lineal para cada una de las 
curvas. con el objeto de obtener los valcres de las pendientes de 
las rectas y poderlos comparar entre ellos. Los índices obtenidos 
a partir de estas regresiones son los siguientes: 

1. porcentaje de incremento del número de vástagos por genet: 

a 1 Testigo. 
m :: 8.51 
b = -4.05 
r :: 0.85 

E.S.(m) :: 2.98 
E.S.lb) = 16.43 

p = 0.047 

donde m :: pendiente 
b :: ordenada al origen 
r = coeficiente de correlación 
E.S. = error standard de la pendiente (m) y de la ordenada 

al origen (b) 

b) Fertilización 
m :: 19.62 
b = 2.35 
r :: 0 . 95 

e) Fertilización 
m = 23.66 
b :: -6.99 
r :: 0.96 

a 0.8m. 
E.S. (m) = 3.63 
E.S.(b) = 20.02 

p = 0.01 

a 0.5m . 
E.S.(m) :: 3.74 
E.S.(b) :: 20.65 

p = 0.008 

2. Porcentaje de incremento del número de v6stagos por macollo 
parental : 

al Testigo. 
m = 5.46 
b = 1.93 
r :: 0.75 

bl Fertilización 
m 17.25 
b = 7.22 
r = 0.93 

c) Fertilización 
m = 19 . 98 
b 1.96 
r = 0.94 

E.S.(m) :: 2.97 
E.S.(b) :: 16.4 

p :: 0.05 

a 0.8m. 
E.S. (m) :: 3 . 98 
E.S.(b) = 21.95 

p :: 0.023 

a 0.5m. 
E.S. (m) ;:: 4.26 
E.S.(b) ;:: 23.53 

p :: 0.018 
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Las pendientes de las rectas. descritas por l os índices 
obtenidos en las regres i ones, se compararon a través de pruebas 
páreadas, con una modificación de la prueba de "tU de student 
(Zar. 1984), en donde la hipótesis nula supone que las pendientes 
da ambas muestra s son equivalentes. Los resultados son los 
siguientes: 

1. Porcentaje de incremento del número de vástagos por genet . 

G.l. = n - 1 = 5 - 1 = 6 

con valores absolutos de t mayores 
de 2.447 se rechaza Ho. 

a) Testigo vs. Fertilización a 0.8m. 
t = -4.79 

b) Testigo vs. Fertilización a 0.5m. 
t = -6.34 

el Fertilización a 0.5m vs. Fertilización a O.Bm 
t = -0.49 

2. Porcentaje de incremento del número de vástagos por macollo 
parental. 

a) Testigo vs. Fertilización a O. Bm. 
t = -4.75 

b) Testigo vs. Fertilización a 0.5m. 
t = -4.87 

e) Fertilización a 0.5m vs. Fertilización a 0.8m 
t = -0.25 

No existen diferencias significativas entre las pendientes de 
las rectas de Fertilización a 0.5 y O.Bm para ninguna de las dos 
variables que se presentan. 
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Apéndice 5. 

Resultados de los análisis de distribuciones circulares para 
la dirección de producción de macollos hijos de S. scoparium en 
el experimento de Fertilización II. 

Inicial mente se realizó una prueba de distribución de X2 (Zar , 
1984). con el objeto de comprobar si la producción de macollos 
hijos se daba de manera uniforme hacia todas las direcciones 
(Hn) . Los resultados son los siguientes: 

Testigo 

X2 = 126 . 9 
p<O.001 

Fertilización a 0.8m Fertilización a 0.5m 

X2 = 79.7 
p<0.001 

X2 = 24 . 5 
p<O . Ol 

con valores por debajo de 14 . 067 , 
se acepta Ro. 

G. l. = no. de muestras - 1 = 8-1=7 
(en este caso, en número de muestras es el número de intervalos 
en los que se dividió la circunferencia). 

Los valores de X2 obtenidos indican que la distribución de los 
macollos hijos no es uniforme en ninguna de los casos. Entonces, 
se ca l cularon los ángulos promedio, es decir , la dirección 
promedio de producción de macollos . Los ángulos promedio son los 
siguientes: 

Testigos 
Angulo prom.=298 0 

Dirección= WNW 

Fertilización a 0.8m 
Angulo prom.=31° 
Dirección= NN! 

Fertilización a O.Sm 
Angulo pro • . =119° 
Dirección= SSB 

Posteriormente, se procedió a determinar el valor del vector 
promedio, r, como una medida de la dispersión de los datos 
alrededor del circulo. A través de la prueba de Rayleigh (Zar , 
1984) se determinó si dicho vector era significativamente 
diferente de cero. Los resultados son los sigUientes: 

Testigos 
r = 0.405 
z = 16.4 

Fertilización a 0.8. 
r = 0.41 
z = 16.81 

Fertilización a 0.5. 
r = 0.24 
z = 5.9 

Z(O . O~'(~OO) = 2.988 con valores de z por debajo de 2.988 
se rechaza HO y por lo tanto r es 
significativamente diferente de cero. 

n = tamado de la muestra (en este caso 100 , pues los 
frecuencia fueron convertidos a valores porcentuales, 
número total de macollos producidos en cada zona 
diferente). 

datos de 
ya que el 
fue muy 

Los vectores promedio de producci6n de macollos en los tres 
casos son significativamente diferentes de cero (p<O.OS) . 

A través de la prueba de comparación múltiple de ángulos de 
Watson-Williams (Zar, 1984) se compararon los ángulos promedio de 



producción de macollos en los tres tratamientos con el objeto de 
probar si eran equivalentes (Hn) o si existían diferencias 
significativas entre ellos. Los resultados son los siguientes : 

F=1l9.98 , p<0 . 05 

Fo . o~,a,197= 3.73 con valores por debajo de 3.73. 
se acepta He.. 

G.l. numerador = 2 (no. de ángulos a comparar - 1) 
G.l. denominador = 297 (n2+n.+n3-3, 100+100+100-3) 

El ángulo promedio de producción de macollos hijos es 
significativamente diferente entre los tratamientos . 

A través de pruebas pareadas de Watson-Williams (Zar . 19841 . 
se compararon los ánqulos promedio de producción de macollos 
hijos entre tratamientos , con el objeto se probar si eran 
equivalentes (H o ) o si existian diferencias siqnificativas entre 
ellos. Los resultados son los siguientes : 

Testiqo vs. 
Testi90 vs. 
Fert. a 0.5m 

Fert. a 0.5m 
Fert. a 0.8m 
vs. Fert. a 0 . 8m 

F=41.21 
F=59.77 
F=7.65 

p<0.0005 
p<0.0005 
p>0.01 

Fo. 010, 2. j '8= 3.89 con valores por debajo de 3 . 89 , 
se acepta 80. 

El ángulo promedio de producción de macollos hijos es 
siqnificativamente diferente en todos los tratamientos 
analizados. 
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Apéndice 6. 

Resultados de las pruebas de "t", de los análisis de varianza 
de una vía y de las pruebas de éango múl tiple de Scheffé para los 
datos de germinaclon de semillas de Schizachyrium scoparium 
sometidas a diferentes condiciones. Los datos de porcentaje f i nal 
de aerminación se transformaron a arcsenv'lf para linearizarlos . 
ya -que los datos porcentuales presentan distribuciones 
binomiales. Los promedios que se presentan a continuación son los 
porcentajes transformados . 

1. Prueba de luz-obscuridad. 
Germinación Final: Promedio 
- Test i go ( luz): 75.87 
- Obscuridad: 50.95 

- Testigo (luzl: 75 . 87 
- Semillas en obscuridad 

sometidas posteriormente 
a la luz: 64.74 

2. Temperaturas. 
Germinaci6n final: 

- 15°C : 
- 25°C : 
- 35°C : 
- 20-32°C: 

Promedio 
66.71 b 
75.89 ab 
83.01 a 
84.23 a 

Estadístico 
t = 3.28 

Probabilidad 
p = 0.01 

Se rechaza H~. Existen diferencias 
significativas entre los promedios. 

t = 1 . 78 p = 0.12 

No se rechaza H~. No existen dife­
rencias entre los promedios. 

Estadístico 
F = 4.39 

Probabilidad 
p = 0 . 026 

El ANOVA indica que existe un 
efecto significativo de los 
tratamientos. Las letras junto a 
los promedios son el resultado de 
la prueba de scheffé. 

Velocidad de Germinación (tao) : 
Promedio - 15°C : 9.4 c - 25°C : 5.6 b - 35°C : 3.7 a - 20-32°C: 5.7 b 

3. Salinidad. 
Germinaci6n final (primera fase) : 

- Testigo 
- Agua de 
- Agua de 
- Agua de 

(agua dest.l : 
mar al 25\: 
mar a l 50%: 
mar al 100%: 

Promedio 
75.89 a 
61.83 a 
31.0 b 
O c 

Estadístico 
F = 51. 3 

Probabilidad 
p< 0.0001 

El ANOVA indica que existe un 
efecto significativo de los 
tratamientos. Las letras junto 
a los promedios son el resultado 
de la prueba de Scheffé. 

Estadistico 
F = 87.51 

Probabilidad 
p<0.0001 

El ANOVA indica que existe un 
efecto significativo de los 
tratamientos . Las letras iunto 
a los promedios son el resul­
tado de la prueba de Scheffé. 
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Ve l ocidad de Germinación (t~ o) (primera fase): 
Promedio Estadístico Probabilidad 

p = 0.0004 - Testigo (agua dest.): 5.6 t = 10.5 
- Agua de mar al 25%: 17 

Germinación final (después de la 

- Testigo 
- Agua de 
- Agua de 
- Agua de 

(agua dest.) : 
mar a 25%: 
mar a 50%: 
mar a 100%: 

Promedio 
75.89 
69.51 
60.11 
61.74 

4. Profundidad de Siembra. 
Emergencia final: 

- Testigo: 
- 0.5 cm: 
- 1 cm: 
- 2 cm: 

Promedio 
75.89 a 
34.27 b 
37.44 b 

5.76 c 

Se rechaza Ho . Existen dife­
rencias significativas entre 
los promedios . 

transferencia a agua destilada ) : 
Estadístico Probabi l idad 

F =3.03 p = 0.07 

El ANOVA indica que no existe 
un efecto significativo de 
los tratamientos. 

Estadístico 
F = 78.5 

Probabilidad 
p< 0.0001 

El ANOVA indica que existe un 
efecto significativo de los tra­
tamientos. Las letras junto a los 
promedios son el resultado de la 
prueba de Scheffé . 

Germinación final una 
Promedio 

75.89 a 
62.26 ab 
68.82 a 
49.06 b 

vez sacadas las semillas de la arena : 

- Testigo 
- 0.5 cm 
- 1 cm 
- 2 cm 

Estadístico Probabilidad 
F = 10.3 P = 0.001 

El ANOVA indica que existe un 
efecto significativo de los tra­
tamientos . Las letras junto a los 
promedios son el resultado de la 
prueba de Scheffé. 

5. Germinación de semillas de diferentes zonas. 
Germinación Final: 

- Zona Móvil: 
- Zona Semim6vil : 
- Zona Estabilizada: 

Promedio 
63.03 b 
84.23 a 
57.69 b 

Velocidad de Germinación Ctsol: 

- Zona Móvil: 
- Zona Semimóvil: 
- Zona Estabilizada: 

Promedio 
6.1 ab 
4.8 a 
7.6 b 

Estadístico 
F = 19.23 

probabilidad 
p = 0 . 0006 

El ANOVA indica que existe un 
efecto significativo de la zona 
de colecta. Las letras junto a 
los promedios son el resultado 
de la prueba de Scheffé. 

Estadístico 
F = 5.2 

Probabil idad 
p = 0.032 

Se rechaza Ho. Existen dife­
rencias significativas entre 
los promedios por zona de colecta. 
Las letras junto a los promedios 
son el resultado de la prueba de 
Scheffé . 
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Apéndice 7. 

Resultados de la comparac~on de curvas de sobrevivencia de las 
plántulas de s. scoparium sembradas en diferentes zonas y bajo 
distintos tratamientos (sol y semi-sombra) en el sistema de dunas 
de El Morro de la Mancha . Ver.. Se utilizó el método propuesto 
por Peto y Peto (en pykey Thompson, 1986), que consiste en una 
prueba de x 2 que compara la mortalidad observada contra el número 
de muertes esperado en base a la mortalidad de cada intervalo y 
en l a proporci6n de sobrevivientes. Para una explicaci6n más 
completa al respecto ver el Capitulo II. 

a) comparaci6n de las curvas de sobrevivencia de las 
sometidas al tratamiento de semi -sobreado y las 
sembradas directo bajo el sol en cada una de las cuatro 
trabajo: 

pUntulas 
plántulas 
zonas de 

Zona de Playa. 
Sol vs. Semi-sombra: X2 : 0.026 

X2~O.O~) = 3.84 (G.l.=1) 
Zona Móvil. 
Sol vs. Semi-sombra: X

2 = 0 . 0 con valores de X2 por 
debajo de 3.84 se acepta 

Zona Semimóvil. H.., es decir, no existen 
Sol vs. Semi-sombra: x2 : 0.33 diferencias significativas 

entre las curvas comparadas. 
Zona Estabilizada. 
Sol vs. Semi-sombra: X2 : 0.22 

Como no se detectaron diferencias significativas entre las 
curvas de sobreviviencia de las plántulas sometidas a los dos 
tratamientos , se manej6 una sola cohorte de p1ántulas por zona 
(la suma de los dos tratamientos) y se compararon las curvas de 
sobrevivencia de las p1ántu1as sembradas en diferentes zonas. 

b) Comparac i 6n de las curvas de sobrevivencia de las plántu1as 
sembradas en cuatro zonas del sistema de dunas de El Morro de la 
Mancha: 

Pl aya vs. Zona Móvil: X2 : 0.51 X2(O.OO) = 3.84 (G.l.:1) 
Playa vs. Z. Semimóvil : X2 : 0.27 
Playa vs. Estabil izada: X2 : 0.25 con valores de X2 por 
Z. Móvil vs. Semimóvil: X2 : 1.43 debajO de 3.84 se acepta 
Z. Móvil vs. Estabilizada: X2 : 0.22 Ho , es decir, no existen 
Z. Semimóvil vs. Estabilizada: X2 = 1.03 diferencias sigfnificati-

vas entre las curvas 
comparadas. 

No se detectaron diferencias significativas entre las curvas 
de sobrevivencia de las p1ántulas sembradas en diferentes zonas 
del sistema de dunas. 

170 



Apéndice 8. 

Resultados de los análisis de varianza de una vía y de las 
pruebas de rango múltiple de Sche f fé para los datos de 
crecimiento de plantas de Schizachyrium scoparium sometidas a 
diferentes regímenes nutritivos por un periodo de 90 días en 
condiciones cont roladas. 

1. Peso seco de l te j ido aéreo. 

Tratamiento 
- Agua destilada: 
- P. impred.: 
- P. Predec.: 
- Rico en nut.: 

Promedio 
0.017 a 
0.199 ab 
0.399 b 
0.961 c 

Estadístico 
F = 30.4 

Probabil idad 
p < 0.001 

El ANOVA indica que existe un 
efecto significativo de los 
tratamientos. Las letras junto 
a los promedios son el resultado 
de la prueba de Scheffé. 

2. Peso seco del tejido radicular. 

Tratamiento 
- Agua destilada: 
- P. impred.: 
- P. Predec.: 
- Rico en nut.: 

3. Número de H01as. 

Tratamiento 
- Agua destilada: 
- P . impred.: 
- P. Predec.: 
- Rico en nut.: 

4. Area Foliar. 

Tratamiento 
- Agua destilada: 
- P. impred.: 
- P. Predec.: 
- Rico en nut.: 

Promedio 
0 . 029 a 
0.216 a 
0.486 a 
1. 324 b 

Promedio 
5.4 a 

11. 6 ah 
18.2 b 
35.0 c 

Promedio 
2.14 a 

25.78 ab 
40.44 b 

101. 44 c 

Estadistico 
F = 23 . 9 

Probabilidad 
p < 0 . 001 

El ANOVA indica que existe un 
efecto significativo de los 
tratamientos. Las letras junto a 
los promedios son el resultado de 
la prueba de Scheffé. 

Estadistica 
F = 30.02 

Probabil i dad 
p < 0.001 

El ANOVA indica aue existe un 
efecto significativo de los 
tratamientos. Las letras iunto a 
los promedios son el resuitado de 
la prueba de Scheffé . 

Estadístico 
F = 27.3 

Probabil idad 
p < 0.001 

El ANOVA indica que existe un 
efecto significativo de los 
tratamientos. Las letras iunto a 
los promedios son el resuitado de 
la prueba de Scheffé. 
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5. Tasa Relativa de Crecimiento 

Tratamiento 
- Agua destilada: 
- P. impred.: 
- P. Predec.: 
- Rico en nut.: 

Promedio 
0.031 a 
0.057 b 
0.059 b 
0.079 c 

6. Area Foliar Especifica. 

Tratamiento 
- Agua destilada: 
- P. impred.: 
- P. Predec. : 
- Rico en nut.: 

7 . Variable K. 

Tratamiento 
- Agua destilada: 
- P. impred.: 
- P. Predec.: 
- Rico en nut. : 

8. Tasa RIS. 

Tratamiento 
- Agua destilada: 
- P. impred.: 
- P. Predec . : 
- Rico en nut.: 

Promedio 
122.4 
129.6 
118 . 7 
106.9 

Promedio 
1.02 
0.92 
0.92 
0.97 

Proaedio 
1.62 
1.10 
1.08 
1.39 

Estadistico 
F = 18 . 8 

Probabilidad 
p < 0.001 

El ANOVA indica que existe un 
efecto significativo de los 
tratamientos. Las letras junto a 
los promedios son el resultado de . 
la prueba de Scheffé. 

Estadistico 
F = 1.09 

El ANOVA indica que 
mientos no tuvieron 
significativo sobre 
para ese parámetro. 

Probabilidad 
p = 0.37 

los trata­
un efecto 
los promedios 

Estadístico 
F = 0.77 

Probabilidad 
p = 0.52 

El ANOVA indica que 
mientos no tuvieron 
significativo sobre 
para ese Parámetro. 

Estadístico 
F = 3.33 

El ANOVA indica que 
mientos no tuvieron 
significativo sobre 
para ese parimetro. 

los trata­
un efecto 
los promedios 

Probabilidad 
p = 0.06 

los trata­
un efecto 
los proaedios 
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