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I.- R e s u m e n . 

Se elaboró.un modelo que representa la dinámica de 

reemplazamiento de especies vegetales propi~s-del valle semiárido 

<le Zapot'i tl'án de las Salinas, Puebla. La herramienta matemática 

empleada.es la conocida como cadenas de markov.' Se exploraron 

las propiedades del modelo para determinar al componente.del 

.sistema que más afecta a su dinámica. Aunque se trata de un 

modelo sin poder de predicción, debido a sus características 

tautológicas; es útil para enmarcar a los ~onocimientos que se 

tienen de la zona de estudio dentro de una concepción dinámica 

de la vegetación, as1 como para proponer posibles temas de 

investigación necesario~ para entender con mayor amplitud los 
\ 

di~ersos procesos biológicos que acontecen en la z6na de estudio.~ 
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La vida no es. un ensayo, auriqué trat~mos muphas cosas; no· as· un 
cuento, aunque inventemos muchas cosá•; no es un poema, aunque 
sofiemos muchas cosas. El ensayo del_cuento·del poema de la. vida 
es un movimiento perpetuo; eso es, un mo~imiento per~etuo. r . . 

1 Augusto Monterroso. 

i.- Cambios en la vegetación: sucesiones, 

·Probablemente, una de las cualidades fundamentales de li 

naturaleza es que se halla en constante trarisformación. 

Transformación que se manifiesta de diversas maneras. A una de 

ellas, que se refiere a los cambios que ocurren a lo largo de1 

tiempo en grupos de plantas que ocupan una misma zona, se le 

conoce como sucesión vegetal. 

¿Qué es una sucesión? o más precisamente, ¿qué se pretcpde 

expresar cu ar.do se dice que una entidad cua lqu .j.era está en un pro'ccso 

.. de sucesión? Básicamente· la finalidad es resaltar una propiedad 

del objeto estudiad~: la propiedad del cambio, con la particularidad 

de que este cambio ocurre de una manera _ordenada·, es decir, que toda 

la transformación puede ser contemplada como un conjunto de etapas 

que ocurren (~ aparecen) secuencialmente y que esta secuencia se 

repite siempre que coincidan las condiciones necesarias para ello. 

Una suces-ión, entonces, es una serie de cambi.os en el 'tiempo 

que ocurren ordenadamente en una entidad cualquiera. 
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términos: como un. "patrón 'cár1tl:Tluo; .·· dire~C::.forla1} ri~ eistacion~l 
,·::-:' ~>; ··,. >· '.-. 

de colonizaciones y· exÚnciones en. urí si ti~'> p~r poblaciones 

de especies" _(Begon, Harper y Townsend, 1986¡_p. 610). Los 

primeros· re.gistros acer'ca de este proceso fueron elaborados por 
. ' 

Teofrasto hace 2000. aftas aproximadamente (Drury yNi.sbet, 1973). 

Los _antecedentes inmediatos de los estudios contemporáneos 

sobre el fenómeno de sucesión vegetal se originaron en los 

Estados Unidos. A pr incipi6s de sig fo cowliúi . (i9óiT~Ciesc:c;lliio--·--· -~-----· 

el mecanismo de estabilización de dunas de arena, que depende del 

reemplazamiento secuencial de distintos grupos de plantas. Con. 

este trabajo puede decirse que comenzaron los estudios sobre 

sucesión vegetal. Algunos años después se generaron 

dos escue11as o m'odos de .interpretar a la sucesión .. Una de ellas 

es la denominada "escuela organismica", desarro1lada principalmente 

por F~cdcric E. Clements (1916); la otra es l~ "escuela . 

individualista•, elaborada por Henry Allan Gleason (1926). 

La primera escuela 1empi.eando la misma metáfora que usó e.l 

autor) co'ncibe a la comunidad vegetal corno una entidad (organismo) 

perfectamente delinitada, poJeedora de una histo~ia, es decir, que nace, 

crece, se reproduce y muere. La sucesión vegetal, entonces, consiste 

"simplcmonte" en el desarrollo de uno de estos ·organismos, desde que 

nace hasta qu~ alcanza su madurez y muere. Cada etnpa de este. 

desarrollo recibe el nombre de "et<ipa seral" o •isere". A la fase 

adulta se le conoce con la den.:>minac.ión de "clima:<". 

Por su parte, la escuela individualist~ interpreta a la 

asociación vegetal como el resultado de la acción de dns com~onent~si 

las condiciones arnbicntales de una zona (que no tienen por qu~ ser 
·j-
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estáticás) y los rangos de_tolerancia-de- las plantas que pueden-

acceder a ella. Los cambios en estas asociaciones. se :produéen:·por. 

las interacciones de' las especies con su medio y''ée>n ot·r~~:~·sp~c:ies. 
si _se modifica alguno de estos factores se m9difica~á- iJi:isoc:iación 

·vegetal. Pór tanto, la sucesión vegetal se interp:t°et:~·coll\o ·el 

cambio de las especies componentes de dicha aso~iaciéin,: originado _____ -__ 

a su vez por una variación en el ambiente o en las especies que 

interactúan. Como los ~ambios de las asociaciones se explican 

por las características individuales de cada.especie involucrada, 

se conoció a esta interpreta~i6n como indi~idualista. 

Otro enfoque del proceso de sucesión también descrito por 

Cle~ents (1916), es el que distingue entre sucesiones primarias y 

secundarias. 
1 

La ocupaciOn por plantas de una zona que no tenia 

veg~tación antes (como el terreno dejado por un glaciar en 

retroceso) o en la que ·1a"vegetación previa no afecta en nada a 

es'ta ocupución, se conoce como sucesión primaria. A la 

recuperación de un área previamente ocupa~a por plantas (éomo una 

regi6n boscosa que se incendió) se le llama sucesión secundaria~ 

E~ la d&cada de los aftos JO, Tansley (1935) propuso una 

.clasificación de la sucesión basada en el origen de los mecanismos 

reguladores del proceso._. De este modo distinguió: a) la sucesión 

autogónica, condicionada por causas intrínsecas a la comunidad 

vege_tal cambiart'te, · ( i. e_. relaciones intra e interespecif icas de 

cualquier tipo) y b) la sucesión alogénica, ~egulada.por ::.ores 

extrínsecos a la comunidad (condiciones ambientales fisicas; . 

Retomando la exposición de las dos maneras de entende~ 

_la·~ucesión vegetal, puede ser interesante hacer algunos· 

..... comentarios,· .a, mi parecer- út i 1 es. pilra comprendér mejor. a . ·las 
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grandes "estilos" de abordar el estudia:,,,~~.t1d!'Vpí::oP,'~~mªs .;:' Uno 

consiste en concebir a los ienóme~os'c~~c/ie1f~~i~i1~'cÍ6.:d~' la 

interacción de sus partes: si se con6ce:eitc6~p6~t~miento de los 

componentes, se puede conocer el funcionamleili::c i;i1ol:>a::l:del pr.oblema. 

Esta escuela es la denofuinada. "reduccionista". La otra forma de 
-- ··--- -· ---·--<;····...:·.-----· ---~- ---··- .:.~ --· .-·- -~·--------

interpretar al objeto estudiado es viéndolo como una ~ntidad que 

es algo más que la suma de sus partes, con carateristicas 

propi.as, inexistentes· e~ ~u~ componentes.¡ Se conoce a este 

enfoque como "holisticc". Estos dos grandes modos para 

interpretar a la naturaleza, si bien de ninguna manera son 

·e.xcluyentes, se han "contrapunteado" a lo largo del desarrollo de 

cada una de las disciplinas cientif icas, con~ribuyendo, mediante 

la generación de polémi¿as, al avance de la ciencia. Las 

cienqia:s biológicas no escapan a esta generalización, 

como tampoco lo hace la ecologia, situación co~entada por 

Mclntosh [1981) • 

La nen~ionada polémica de reduccionismo vs. holismo está 

presente en los cstudiOs de sucesión, desde sus comienzos con 

Clements (que propüso a la sucesión como el dec;arrollo ontogénico 

de un organismo) y Gleason (con su explicación basada en los 

rangcs de tolerancia de las distintas especies l 11volucradas 

en la sucesión) . Tansley (1935) expuso el probleMa de interpretar 

a la cbmunidad vegetal corno un organismo y a la sucesión como el 

crecimiento de este· "ser'', comentando .~omunidad 

·,, -:. .5 



casi-organismo, no lo es en ~ealid¡~,: aunque se' inte.nte~ 
el asunto denominánd~lá. "organismo compie::i()'í. · 

Estas maneras de interpretar .:t,a ,sucesión iy;~~~tci1 Cltoi;garori 

los principales marcos de referencia que ;se}ennpl~ari ·~¿tiial:inente ,para 

analizar fenómenos de este tipo. Los traba1os)poftte~i·G~es:ia éstos· 
··:}'::-,¡- .. -·.: 

primeros articulas se en,focaron más hácia' 'ia:explfcac~órL de cases 

concretos, empleando alguno de los 'enfaq~ésmenci~~a~os_.;9 . 

combinaciones de éstos (Casting y Humphrey, i9~0, ~eeve~~ 1950, 

Rice y Pancholy, 1972). 

Egler (1954) propuso dos modelos generales para sucesión. 

en campos abandonados:· J) el reemplazo de un grupo ct.e especies por 

otro debido a cambios .ambientales, llamado dé floristica. de reemplazo 

(rclay floristics); 2) ·modelo de composicion florís_tica inicial 

(initial f lorístíc ccmposítíon), que consiste en el desarcollo de 

especies ya presente¿ en la zona en forma de semillas o propágu!os, 

que madurán y son prominentes en momentos diferentes del reemplazo 

de especies• · 

El .enfoque holis':.<• tuvo ·nuevos· defe.nsores con ·!·largaleff 

(1963) y Odum (1969). Drevernentc dicho, ellos reconocieron a las 
' sucesiones como fenómenos a~torregulados con principios y términos. 

muy claros, en los que hay ~n aumento progresivo de la biodiversidad 
\ 

y de la complejidad estruct~ral del sistema estudiado. Odum (1969) 

presentó ~na. tabla con las qaracteristicas de una comunidad que 

pueden cambiar en una sucesión, junto con sus respectivas tendenciaj 

es~eradas {Tabla 1). 

Una ~cvisi6n sobre estas posiciones fue hecha por Drury 

y:Nisbet (.1973), quienes concluyeron qus' las propuestas· de los 

autores arriba ~encionado~'no e~~-~ 
~ .. ...._ . ., ~ ,., - .. : __ ,..,__ __ _ 

"'' -
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de campo disponible hasta ese año y que ·ros aumei:itos:en la. 

compJ.ej idad, además de no ser ciertos para una grari ··cahtidad de 

casos·particulares, tampoco reflejan. propiedades:emergentes· del 

sistema. Según ellos, son producto de la interacción de las 

caracteristicas propias de las poblaciones involucradas. 

Un aspecto no abordado hasta ahora· en este trabajo es el 

relacionado con l'as téc.:nicas para estudiar sucesi~nes vegeta1,3s. 

Esto es importante, pu.es par.te cie la validez de .ll.1:.,~s_t!.!d:io __ ~~e_!!.d_e._~6.! __ 

moc:!o en que se obtuvo la información requerida •. Mueller-Dumboisy 

?llenberg (1974) mencionaron dos métodos ~ara est~dia~la: 

a) trabajos en un mismo sitio; b) comparahdo sitios ·adyacentes. 
! 

(Fig. 1). ~ 

Basándose en la información acumulada hasta esa año~ 

connell y Slatyer (1&77) elaboraron un modelo general sobre sucesión 

·:vegetal, que i·nteritó explicar y clasificar los distintos procesos 

de sucesión. Este esquema c;,s de aceptación gcnernl por lo 

ilustrativo, si bien se halla limitado sólo a cambios en la 

com~osición de especies (Fig. 2). En ól supopen que el ambien~e 

se mantiene casi constance, con cambios minimos. Para el 

análiliis de este proc~so,· Al modelo toma en cuanta do~ ~spectos 

da la sucesión: 1) La 9010: ,~ión del espacio recién desocupado, 

2) el tipo de interacciones entre las especie~ 

colonizadoras y las que las sL A partir de ellos sa· 

construyer1 tres casos ~~::~ticulc .. de sucesión: a) el modelo de 
facilitación, b) el !o de tcl =~ricia y c) el modelo de 
inhibición; 

Para el pr.imer ·::1odelo ia colon~zac.ió'n 

!:'".,,. ."'f f.::t.f'-'..1.'"."'· ._;o¡,;aces á~. ocµpar·· · 

·7 . ,·: ~ 

del espacio a&iertb 
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I 
tal tipo de zonas; se trata de ~organisni.os especi1;i.lizados en 

sobrevivir en regiones recién perturbadas. Estas especies 

modifican su entorno.de·tal. manera ql.le progresivamente se vuelve 

menos adecuado para si mismas y mejor para otr.as plantas, hasta 

llegar al momento en que son despiazadasCompletamente por las 

plantas que aparezcan posteriormente. Con estas especies también 

ocurre el mismo proceso de autoinhibición y facilitación, por lo 

que hay un recambio conEínuo de las especies de la comunidad: 

Cuando ya no hay más sustituciones de especies, se debe suponer 

que la comunidad alcanzó su estado estable. 

A diferencia del modelo ·de: facilitación, en el de 
j 

tolerancia no hay necesidad de que las especies colonizad~ras 

estén adaptadas para ocupar áreas perturbadas ·(cualquiera de las 

plantas que lle9an al sitio puede crecer ahí) . La modificación 

del ambiente h~cha por las pioneras no afecta a las especies que 

lleguen después. La s.eéuencia de especies s:~ controla 

exclusivamente por las características de las historias de·vida 

de las plantas presentes y de sus interacciones. Pero llega un 

momento eri el que las especies que permanecen, son aquellas que 

soportdn (o toleran) el ambiente modificado por las plantas 

dominantes. Ocurre asi que el proceso de recambio de especies se 

detiene, pues la presencia de especies se limita a aquellas qu~ 

soportan el ambiente modificado por las piantas preexistentes,
1 

que mismas. De este modo se mantiEnn la cc1:1po¿ición 

·~almente, el modelo de inhic ~6~ .cornpar~c con el anterior 

las :sticas·de las pl~ntas co}. .:..c~dr"as. 

-·-----·+:'".'~ -·· _,_ et.~;:.:: 
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especies, deteniendo. el proceso de sucesian ... sólo ·puede,. haber 

recambio de especieo debido a la· de~aparic;'.i.ón de. las ~~i)'i¡i1t~iiÍ"' . 

colonizadoras. Una vez que esto ocurre, la duc~~i~h ~\i~~~ seguir·.· 
,~ , .. _., ,:~; _ .. ;e·, ... -f· . 

cU:alquiera de :1as posib"ilidades. mencionadas. .:1;•_: '\. :_/ ' 
se han propuesto otros modelos. Grime (Úl.79}·.:,ara:iizo 

los procesos sucesionales con la perspectiva cie las ~~tr~~~g_i~s. 
adaptativas de la·s plantas. Propuso que las pobláciones ve~e_tales. 

están influenciadas por· tres condicionantes pri.ncipales: la 

competencia, 
-··---·---·.-:--~--·----.----· :~------

la "produ~tividad del ambiente y las pert~rbaciones 

de é'ste. A lo largo del proceso evolutivo s·e han generado p·lantas 

especializadas para soportar ].a competencfa, las restricciones, 

de ambientes poco productivos y plantas que sobreviven .en .ambie_ntes_ 

continuamente perturbados (fig. 3). Durante un proceso 

~ucesional las mencionadas determinantes tienen importancias 

distintas, dependiendo de la et~pa en la que_ esté la sucesión y 

de 1~ ~roductividad del ·habitat. Se producen asi diversas 

secucnciao de reemplazaraiento de poblaciones vegetales 

especialiZétdas ·en responder mejor a alguno de los tres 

·condiciondntes (fig. 3). 

Tilman (1988) interpretó las sucesiones primarias y 

propuso una hipótesis ~enominada de cocientes de recursos 

(rcscurcc ratio hypothesis) (fig. 4). Segú~ ésta, las sucesiones 
. . 

primarias se pueden entender como " un gradiente temporal en l_a 

disponibilidad rcl~tiva de uno o mfis recursos limitantes y la 1 

luz en la superficie del suelo. si la tasa de acumulación del 

recurso. limi tante del suelo es lente; en relación cor: 1. 3 t:i.sa de 

desplazamiento co~petitivo, much¿;:: -:. ·,cas de la 



lentamente cambiante de comunid;des de. p lan~¡;ís en• equilibrio,· 

con la composición en algún punt6 determinada prin~ipal'IÍlente por 
' - ' • - ",e .· - '.e· . ·, . . .. ·- - . ,; · .' -- · '· ·· - ~ ~ - -• · ,;._ : 

vegetación (Fig. 5). 

Es .interesante la propuesta d~ ;Bli~rows {Í99Ó) · .. sobre una 

"nueva teoria de la sucesión", que. pretendió! sub.sanar. las deficiencias 

bás_icos de sucesión (fig .. 6). ·Uno de los aspectos centrales de · 

la nueva teoria e·s el abandono del concepto de clima>:, o comunidad 

estable, o madura. E_n su lugar, se concibe la sucesión como un 

proceso continuo de cambio que no llega a ningún punto estable, 
\ 

sino que está en constante modificación. Otra peculiaridad es·que 

cm esta teoria no hay un ·Concepto unificador, debido tal vez a que. 

no ha· s·ido posible hallar uno para toda la diversidad observada de 

fenómenos sucesicinales. En cambio, están algunas reglas de 

interacción bási"aa, que sirve para abarcar todos los casos conoc:idos 

dé sucesión vegetal. 

Como se puede ver, la cantidad de enfoque~ empleados para 

estudiar le succsi6n es grande; consecuentemente, la polé~ica 

que se genera al enfrentarlos lo es.también. Los.aspectos 

de esta polémica útiles ?ara generalizar sobre.este fenómeno 

son pocos. Tal vez sólo quedan claras dos cosas: 1} el proceso 

estudiado es complicado; 2) ccdavia no existe una teoria 

lo -.ficientemente amplia para explicar a la su~esión de forma 

a.~ Esta polémica es .interesante, pues pone de m~n:Í.fie_stO 

~ntre los reduccionistas y los holistas (Burrows (1990) 

10 
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dedicó dos partes de su libro a esta confronj:aciÓn) • Si en 

realidad se trata de. este confl~i:=to, la resolución del prciblem"a va 

para largo, ya que ni.ngún enfoque es mejor ·que _el· otr"o.· Son 
.'... ·:.::::. ~· ~·; 

_complementai;-ios, aunque opues;os_. _Lo que se' puede __ esperár · 

entonces,. es que haya periodos históricos en los que sea 
. ...~ .·• . 

más importante un enfoque, alternados con etapas en las que dc;imine-:-··---

el citro; 

-
1 

. - ..... ¡. 
··-··· 1 •• 

\ 

... d~d .. :.::· 

~f . 



2.- Vegetación _de z_ona.s _áridas. __ Nodricismo' 

Es aceptadó g'eneralrnente que la p.rópieidad básica de un 
.;~ .. -•-.- . 

desierto es l.a aridez: lafÍilta dé agua di'spon:Í.b~~ para los. 

organisrn·os ,. ocasionada porque en el ambienté no 'tiay: o porque 

no la pue;den aprovechar (los párrafos · sigu:i.·entesi:.<::o.nsiderarán sólo a 
., 

la aridez ambiental, no a la fisiológica). E~·agua es considerada 
.. ~--

corno el recurso l!.mitante que condiciona los procesos biológicos 

propios de zonas áridas (Noy-Meir,1973). La escasez de agua se 

debe básicamente a una deficiencia entre la lluvia que cae en 

una zona y el agua que se evapora (Legan, 196a). Empleando 

los criterios expuestos por Koppen (1948), las. zonas semiáridas 

se distinguen de las ~onas hümedas cuando el valor· del potencial de 

evaporación es mayor al valor de precipitación. Del mismo modó, 

una zona árida se reconoce cuando el valor del potencial de 

transbiración duplica al de precipitación. 

La condición _de aridez puede originarse de varias 

maneras. Esto da la oportunidad de agrupªr.los desiertos 

segün el tipo de aridez que posean. La más~géneral se debe al 

patrón global de circulación de viento, que forma dos grandes 

regiones de aridez uhicadas alrededor ele los tróp.icos de Cáncer y 

Capricornio (Macl\rthur, 1972). Los desiertos a'sí ·formados son 

considerados como· desiertos lat·itudinales. •--Hay causas de aridez 

que ~on más locales, como las propuestas p·or"=-Log¿in(l96R), quien 

reconoció cinco grandes gn>·--:·s de desiertos: ( 1) desiertos 

subtropi_cales, (2) dr.·_•,i_c~·tc.~ costeros fríos, (3) desiertos de 

~slartos conti11cntales interiore~, 

~:.: ;_~,··· poli. Los de~iertos de México son causados 
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por efecto de sombra . de '1fovÚ'; :: ~'or ;;~fe,~to; d~ .S<:)rit.in~nt1'! y ::i;io¡::_ 
-- --,-:=~ '--'""""'-· ·:" ___ -~{:. - -:...:"'-'' ·~~)::!:.~~~ '},;._; .-·::_:_'-{> -:=--~,- .;·:.·· 

su ubicación latitudin<;ll. , , '>i;.,'';:'' /··e'(} /i, ;,,· :·>.:" · ·' ··?··· 

:::p:::::::. :::::::;:;i;~~~~f jj~~~it!t~!~~;~~~~~~¡~~s 
por su entorno. Las suceS:iones'hregetales no son:~aj éñas}:a·¿·ro'}anterior. 

~¡ ~ --'~-; . :'.'f,- . -- :-:;<-- ' ; •• __ ,:. <:~¿. ; .. ;,;-· 

Normalmente, las ··•5u(::esfon~s'',Yeg~1:-,~:ie~·:,:;~'~~d,~;#~~~~~t~ii;>> 
durante largos periodos de t'iempo '(déce~a~ o: i;;~nten~'~ cie ~fios) .. ' 
De ahí la dificultad pára. tefle'.f~r~i!;"tro's' é:onipl'at'os "sobre:·esfo--· ,---- --
tipo de procesos. Af 01·tunadamente hay algunas excepciones, como 

la ocurrida en el Laboratorio del Desierto de Tucson, Arizona, en 

los Estados Unidos. En él, se han hecho estudios 'de los cambios 

de la vegetación desde principios del siglo ~~. prosiguióndose de 

manera m~s o menos continua hasta nuestros dias. 

Shrcvc ( 19;:9.) registró los cambios ocurridos en la vcgc\:ar;ión 

ele al9unils cxc:Jnsicnes censadas en 1906, abarcando un periodo 

de aproxi~ada~ontc 22 aftos. En general, no encontró una ten~encia 

clara en ectos cambies. Asimismo; comentó la posibildad de qua 

la dinámica del~ vc~eta~ió:1 se comporte en pul.sos, i.~., etapa~ 
' 

favorables par~ el rcclutamfento de individuos, alternados con 

pcriG6os ~n lo~ qt1e no ~e obscrva?1 aumentos poblacionales. Dieciocho 

aftas dcspué3, Shrcv8 y Hinc~lcy (1937) cnriquocicron el trabajo 

mencioni:do, ·~grcg~ndo:e más ~~iempo de observación, hasta tener 30 
¡ 

Con toa~, sus conclusiones fueron básicn1nct\te 

-~d,'.1f-.'."!J:-<J y 'i'urncn~ (1.986) ,_ .. lñboraron un c.~·abajo de deinogr¿-;,1·'. ·~ 

··.~~rvac5.oncs raali~ada~= du~nnte un lap~o d~·70 afies . 

. ¡ 



--, ·:-

autores cciinci.ct.ieron con l:Os: _an(E?rióre~ ,:. en 2ew:sentido de que no · 

encontraro~ .\ti;iAd~i'.icÍ~s- ªel1era'f~~)e~~:·16~ -~~ll1Hí'c:i1f~i~'~i~flIJ~;-;_ ;;n que 

el recl~ta:mfE!ri~C> éie;1·P~ivÍ~uo~ ~~a;~ri~~lllf3iit~s;s.fgu~)~u'~~ ~ii"lálllida de 

p_.u_l_ so_-~·-·-_.. { • · ._·.;:. •';_· .< '". · __ ,¿_=_: :_•_.,_-_~_¡_¿._·_·_._;-_'._.•~ ·-.•> f; \2 ;.: 
,·::._:·:';..· ' ' 'º" ~0~: ~'i,, ~>; - - ~" ,- ---~~~~ .. -,_,,·~-' 

.Tu)'."ner (1996) ~n -~n~':;·~;;~a :~~il(l~~~i.~F~1fa~~sb:nora empleó 

diversas técnicas dEl e.st~dl~J_c(f.~~f8}ff~'.~f~--:~;~}-' sitio, :mapas con 

censos, e incluso análisis: .. de·"laAdistribué:i6n de la edad de una 
·,>;': ,)':}.;· --~ '; _,·~>" . ,-

cactáce·a columnar) para coÍnpr.9riaer·--1a''dinámfca de la vegetación 
:. •, 

~,·, " 

de esa· zona. curiosamente;'· sus ·-:riasuifil'dc:is sügír'ieron una tasa 

alta de recambio de especies, -p·()~'i.bf~ni~'nt~ relacionada con las 
. . 

fluctuaciones de ·1a precipitación• pluv~i.aL Esto refuerza la 

observación acerca d":l reclutamiento péir pulsos de. la vegetación. 

Simultáneamente con eHtos trabajos se harr realizado otros 
\ . - . 

que pretenden conocer los mecanismos causantes del reemplazamiento 
. . . 

de especies en zonas áridas. Estudiando la sucesión vegetal en 

una región de Texas, Muller (1940) encontró qub el recambio de 

especies se rcqulaba principalmente por procesos erosivos del 

suelo y que dicltu rec.imbio puede ocurrir a partir de suelo 

completam·cnte desnudo o comenzando con la vegetación climax. El 

denominó a este fenómeno 11 sucesióJ1 retrogresiva 11
: También 

enfrentó loG procesos descritos con las ideag sucesionales de 

Clements y concluyó que en la reglón estudiada no.ocurre el 

clásico proce~p de sucesión, pues no se regist~aron apariciones tje 

nuevas especies durante los procesos de re~~mbio. Además propuso 

un nuevo término, el "superclimax", para los tipos de vegetación 

más estables qua los demás. Este autor comentó"que las 

v~getaciones de desiertos están estrechamente ligadas al ambiente,· 

mucho ·más que las.del Estl! de les Est;o.dos Unidos. La vegetación 



estudiada por Muller re~upera'..:~o~~l:~t~~~J1t:.e su ,6~n;poslciÓn·.· 
flor ística inicial ~es pué~ d~; una per~iIJ::@C:itn:~ · o~ ii'cit~~do. con 

._;··· 

él' sólo las vegetaciones quej deperideríSil:i.llicaitlenfeX;dei c~\tn~' P}~·.ra. 
"e;,~ -'"''-• .,,.,_, ·r· 

adquirir su composiciónflol::í~t{ea"~r:'{~i!}~Ú~.4~.~J1;2q~:hs.{~j~ad;e. 
muy estables y merecer el :té:i:'mirio .jé. ;,~up

0

ercil.i1ilii~·,;''~pafa'\ sU:{ ' ... 
< \• :_~--~~ ~.-;·,-~·;,~:~ ', :\- ·· <·::~-~- : 

.,;," , ;~::.· '·'..': ::'.-:.· ... ::- '." .' .. · _- .-. -

Hastings y Turner {1972), en su Ú~baj9 t'c:;t'.ó~r.'áfico .. 
composición florística estable. 

sobre las transformaciones de la vegetac;ión.en•ias.zónas áridas· 
- - . - - . -

de Estados Unidos! propusieron 4 posibles ·causas: (1) sobrepa.storeo 

de ganado,, (2) alteraciones del régimen natura{ d~. ·ó~urrencia 
de fuegos, (3) aumento de la población de conejos y roedores y 

(4) modificaciones climáticas. 

Algo distinto encontraron Vasek y Lund (1980) para un lago 

seco de Mojave. Su trabajo, enfocado a procesos de sucesión 

primaria, reveló que el re8mplazo de .especies se controla 

~jsicamente por las ~odjf icaciones que hacen al suelo las 

especies pioneras, quienes permiten el establecimiento ?e otr.as. 

·Estás, a su vez, hacen lo mismo; por l~ que cabe la posibilidad 

de que ocurra un proceso de ,sucesión por f<ici 1 i tamicnto, §.Q!!.SU 

connell y Sl<ityer (1977). 

Ycaton y Romero-Manzanares (1986), al estudi<ir la 
. ·ti 

organización de una vcgctaci'ón en mosaicos del desierto de 

Chihuahua, obtuvicr·:m infor~.ación que les permitió suponer que 

ahi ocurr ia :H1 rr_,r;.:::;ihia ele ~specics, en el que la especie 

central d~l mosaico jugaba un papel importante al ~etmitir el 

reclutnmic11~0 de otr~s plantas Lajo.~lla.· 

En una zonb árida de Cal.if,ornia;, Webb, Steige~. y Turr, ;t· 

C.1987) caracteriz·.···.·!·, la dinámica d<> 1:. v~rii'>t.i'rion cnn h:.!<r> 

1.5 

. ¡· . ~· .. 



l 
Í en el grado de perturbac:Í.,ó~ de ~l~~· zcmas~--eistudiá.das; · Entre otras· 

cosas, ellos registraron may6~'¡s -~~~~s de .;-;;tnbió'en las zonas 

perturbadas que en las n() p~:r;t\lfb~d¡:¡~,. fEs't:os autores propusieron 

que los cambios obser'vados .en l~;,~,,~.;,.~\()~~s~perturbadas pueden ser 

modeladas como procesos markov:i.~n~s ;~:ya;'qll~ observaron que la 

composición de especies convergí.a:, él-·~~()~oi:'ciones estables. 

un intento explicito p'or modelar matemátic~mente la 

dinámica de la vegetaci6n desértica, la hizo McAuliffe(l988), 

para una región ·de Arizoria·. Este autcn:~- 'éomparÓ el reempl<Í.zamieñto·-- ----

de especies en dos comunidades, una simple (dos especies) y 

¿tra compleja (varias especies). Aparent~mente, el comportamiento 

cualitativo de ambas comunidades fue muy parecido, pues se basa 

en pla~tas pioneras que colonizan espacio~ abiertos y en plantas 

que sólo pueden crecer si están asociadas a las pioneras. También 

propuso los posibles mecanismos principales que ocasionan estos 

comportamientos semejantes: a) mecanismos que permiten el 

reclutamiento bajo otras plantas, b) mecanismoi que conducen al 

re¿lutamiento ~ejos de plantas establecidas y e) caúsas de 

mortalidad en plantas adultas. 

Yeaton y Ester (1990) abordaron el análisis de lQ dinámica 

vegetal para un tipo de vegetación de Sudafrica. Sus resultados 

sugieren que varios fa~tores interactüan dentro d~ la dinámica . 

global del sistema, como son la facilitación del reclutamiento por 

especies protectoras y el desplazamiento posterior de éstas debido 

a competencia interespecifica. 

Los tr~~)~jos anteriores indican claramente q~c ld vcgct<lción de 

zonas ·~s de nirigu~a ~anera e~ estática: Al tratar de enm~rc~i. 

· slón ... ""~r. nlc11inos problemas q~~. 
·, 



generalmente conducen a rechazar 

sucesión en zonas-á~id~s.~ ·. ~, 

son dos las objeciones ptÍi~ipaJ.~~;pJf~: ;¡n6i\l:i.r .á la · 
. '·• -~· ., ·~:1~: 

dinámica vegetacional de desiertos dEÚ1tro. de 'i.i :~~~~~i~~ . 
' . '·' ~ : ._, 

(Zedler, 1981.): ---~'..<:'.\'~"';.· " ... :, ·: 
.:·~. 

l.) No se encuentra ning-una tendencia· pfede<¡:ib~e· '. •. eriéi I<;l:1 ~~ml:>i~s de la 

vegetación de zonas áridas, por lo que e:i; ·ié~Íni~:c.. de 
suc:e~o;lón no puede ser empleado •... ·-.-·-·-····.c..:_·---~~.~.: .. -'--··~--·~: . .:... .. c .. c. __ ... --·--

- -.-,. 

2) Tampoco se observan cambios en la composición de especies·, 

cuando ocurren alteraciones en la vegetación; las mismas 

especies que desaparecen son las que reocupan el· lugar. 

Este mismo autor comentó dichas objeciones. Se<Jún él, 

n9.se. han.observado sucesiones en los desiertos porque no se ha 

trabajado con las escalas adecuadas, ni espaciales ni temporales. 

Para percibir sucesiones en zonas Sr.idas se raquiere, por tanto, 

hacer observaciones empleando unidades de tiempo "grandes" 

en áreus 11 pequQñas". · 

McAuliffc (1988) c~nsldcró que el término de sucesión 
1 

es muy ümbiguo y no puede ap1icarse en los estudios que realizó. 

Si la :::;uccsión se interp.retú, como un cambio en la frecuencia 
~ 

relativa de especies, entoncies en sus sitios de estudio hay 

sucesión desde que pl~ntas pioneras colonizan áreas abiertas 

hasto que nlcanzan las proporciones estables. Si en cambio 

se ~onsictera a la sucesión como el c~mbio en la prescincia ~ 

ausencia de c~pccies, entonces la sucesión nunca ocurre en 

qrandes áreas, pues ·las plant:;is in...-.olucr.:idas siempre &crán las 

rryismas. 

17. 
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constantemente· pcurrir.án pr:ocesó's · sucesionales'• Por· su . pa:rte, .. 
vasek y Lund ·c'19ao) · Íio fuJ1iar6n. Íl.iri9hri inconvei.\.iente"J?a:r~-

----· 

denominar corno .suces,ión primaria a ··"los· pro·6~~0~2. ~G~ _ e-st~~ia:ran. 
. ·>~-· ·.<·':_;. >:<: . '.-'- :.> ···;·_ - ' '_, 

Las interacciones .entre .,organismos 'juegan un pape1 

importante .en la formac1ón de los patronE!~ de recambio de especie:s 

en zonas áridas. Tan ·importantes o ·acaso más que eL ambiente 

fisico, considerado a primera vista corno e1 principal regu1ador 

de los ~recesos biológicos· en es~os'ambientes. De las diversas 

relaciones intra e interespecificas;T hay ·una de ·especia1·- · 
.. · ·-- . 

import<incia para este irabajo! e1 riodricisrno. 

Nodricismo. 

Se sabe que ·1as plantas rnodif ican su entorno inmediato. 

Estas alt\eraciones pueden condicionar el establecimiento de otras 

pl~ntas, ya sea facilitándolo o 1mpidiéndo1o. 

Uno ae los pr!m¿ros estudios en zonas 'ridas sobre el 

ien0mcno arriba descrito, lo realizó Shreve (1931). su 

intención fue comparar algunas condiciones físicas debajo de la sombra 

producid~. por un arbusco, con zonas complatamente expuestas ¿J sol~ 

Sus ~csultados indicaron que el ambiente bajo el.arbusto es rn~s 

propicio para el establecimiento de una planta que el ambiente 

expuesto. Un proceso de este tipo, en el que una planta modifica y 

mantiene el ambiente de tal modo que que facilita.el establecimiento 

de otras espe¿~es, es ctanominado nodricismo (Shreve, op.cit) 

Franco y Nobel (1989) abordaron el estudio de este 

reriómeno mediunte la caracterizaci0n microambiental bajo 

las nodrizas. Conjuntamente analizaron las tendencias de 

r~clutami0nto de algunas cactác~as en su zona de estudio en 



Arizona, registrando mayor .. reclutamiento._bajo nodrizas.-

McAuliffe(l984a) evaluó en.el• desiertÓ-de Sonora ··la 

distribución de dos especies·'' de ciact.l~. ~ri-r~1adióh. c?n .~ria Ürcera,. 

encontrando que ésta última· proporci::Lo_ría í?~.É~gi~~:~X-:i:~t Qtr;:;; _dos. 

contra la depredación. . ·:·:::{ /'F' <"_',;? }'.' :~~' ~~:.',;.. ·' 
- !; ;·.·:.'. 

Este mismo autor (McAuliffe,_1986) ~naJ.r~-~ i'osi':posi.bles 

factores que influyen sobre el establecimierito ci~{ü.ri>:~r·~~i-~ desértico 

(Cercidimn microphylJ_um o palo verde); su esti.'icú.'O• ;;;µgi'er~: que el 
! ·,¡,,,.. :-:,;~-

establecimiento e>:i toso de es~a .. planta __ está .en::f'úhc{d.n:~de ___ ~i __ hay~-~-- ___ _ 

o no un arbusto perenne cerca de ella que dificult_e su: 

depredación. 
¡ 

Las relacion~s de nodricismo se pueden tran~formar, 

dando paso a relaciones de competencia, é'omo lo propusieron 

Vamndermeer (1980) y McAuliffe (1984b). En el valle de 

Zapotitlán de las Salinas se han reportado todos estos procesos. 

Yalicnte-aanuct y Ezcurra (1991¡ encontraron que los individuios 

de una cactácea cci.umnar {ll<~c,buxbaumia_ tetet~) se reclutan 

principalmente bé!jo una pl.an\:il nodriza (Mim_gsa l.1.Ü_~il..JJ.iJ). 

Valiente-aanuet, Vite y Zavala-Hurtado (1991).mostaron 

evidencia que sugiere la existencia de procesos competitivos 

entre las dos plbntas mencionadas. Finalmente Valientc~Danuet et 

al (1991) detectaron patrones de disposición agregados entre 

algunas cactáceas y arbustos, reforzando la evidencia que apoya 

la cKistencia de nodricismo. 

Es muy interesante el hecho de que haya una relación 

tan fuerte i tan evidente entre los procesos de racambio ~e 

especies y los patrones de disposición de estos ruisrucs org~nismos, 

Se puede decir que un proceso condiciona¡al otro y ·1~: ·,·ersa. 

. . . / :·-
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Las zonas áridas son muy apropiadas para 'estudiar :las_ relaciones 

entre J.a disposici~ri ·y los recambios de .. especiés. Además,. la .. 

lentitud con la que ocurren los 
1

procesos~biológicÓs en la~'zori.as 

áridas, ocasiona que los conceptos Y ~i~~ia~ ~~~6i'ggl;'.~~O' se 

revisen, pues no siempre tienen un~-ap1fd~ci'5ns~~cÚla'en estos 
.. -

casos. Por este sólo hecho, los d~s:i.erto-s merecen _ser estudiados 

ampliamente. 

-· ·-- --·--·~-· ----- -~---~.:_.._ _________ ..:.,. ______ _ 

l 
i 

~ : . 

·,· ...... 



._,.; .. .. :( .· 
-. ~ .. 

·. 3 . ..:.""~_ca'!'bi"os. y modelo~. 

Tatiann que tenia el al~~ de una auténtic;:i ~Gsa y ·la fría· 
belleza de su país, estaba enamorada del .invierno ruso. 
Gustábale la es.carcha en cualquier soleado día de rigurosísimo 
fr1o, gustábanle los trineos, .la calda de la tarde cuando la 

.nieve se vu~lvc de color de rosa, y la noche del bautismo del
Sefior. Encantábala esca noche, en que las sirvientns s~lian · 
de casa para echarles a sus jóvenes amas la.buenaventura, y 
en la que cada ano les prometía un soberbio marido militar 
que marcharía dentro del mismo afio ~la lejana.gucrr~. 

. ·) 

Alejandro Pushkin, "Eugenio Onieguin"~ fragmento. 
1' 
¡ 

i 
1 

.,... •' -~-- ... 

,· 

Un modelo es una representación, abstracta~ ?impliticada, 

de alguna cntidnd real. Elaborar un modelo sobre un fénómeno 

(sucintamente planteado) consist~, entonces, en escoger de ese 

fenómeno las propiedades que 11os interesan _e· i_n~errelacionarlac 

de varias formas. La intención es conocer más acerca de ese 

fenómeno. 

Achistein (1987) discutió algunas características de 

los modelos. Se p~esenta un breve extracto de ese discurso, por 

su claridad (p. 6-10): 

" 1. Un modelo teórico consiste en un c·onjunto de supuestos 

.. acerca .de .. un .objeto o sistema ... 

2. Un modelo teórico describe un tipo de objeto o sisfema 

atribuyéndole lo que podría llamarse una estructura 

interna,· una composición o mecanismo que explicará, al 

tornarlo como referencia, diversas propiedades de ese 

objeto o sistema ..• 

3. Un modelo teórico se considera como una aproximación 

útil para ciertos propósitos ... 

22 
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I 

··. ·:. 

4. Es frecµe11te qué üiÍ modelo .teórfC::'o se formúle, dés~r;dll~ 

y hasta. llegue a denominarsé Si:m .. base i3'~ una ?nalog.Í.a •. 
. entre el objeto o sistema desc;i:-it~ ~~r.';~l;;•i .;.l.gÜ~· otro 

objeto o sistema diferente; · Estd; i~~11.9a1·~~n~;~0cb.mp~ración · 
en la que se observan propieda'Jes. y í?.ri11cipios similares 

en algunos aspectos ••• " 

Hay muchos modos de proponer modelos. En las 

ciencias biológicas se usan en gran medida los.modelos verbales. 

De aplicación menos frecuente, pero no por eso menos útiles, son 

los modelos matemáticos. Se construyen e.en lenguaje matemático, 

lo que les confiere alg?nas ventajas (Bender,1978): a) como el 

lenguaje con el que se construyen es muy'conciso, se pueden 

manipular fácilmente, · b¡ hay mucha teoria matemática de 

respaldo, c) actualmente hay computadoras que facilitan el 

... trabajo de cálculo con estos modelos y d) la formulación del 

problema debe ser hecha de manera concisa y exact~ • 

. Construir.un modelo para .. un problema cualqµiera no es alga 

sencillo, en el sentido de que no hay reglas precisas para hacerlo .. 

Es necesario, además del conocimiento del problema y la herramienta 

para modelar, tener "intuición" para escoger la manera.más 

cor.veniente para fabricarlo. La manufactura de un modelo es un ir 

y ··~nir constante entre el problema, la herramienta y los objetivos 

Es posible, con todo, presentar algunas 

··:cias ;~nerales que faciliten el trabajo (Bender,1978): 

l! ~ue delimitar el problema lo más cla~amente posible. 

J fundamental de esta delimitacit~ ns la elaboración de 

G:-an parr.e 

23 



de Ia validez del modelo péfr ccínstruir~~de~cansa''.en-'estas 
' :, :· ~,,..-~: -~.~~ ;].,_ ;,_~:_,__,, - "0/· ·-

hipótesis subbyacentes, por l~ ~~~ .~º¡,, .~iiy_(i:illp<'.lrtá.nt~ tener~as 

3) Luego hay que verificar si 

pedidos. Si no As asi se puede 

replantear el problema. 

4) Finalmente, se procede a cotejar el model'ci'ªonila: naturá.ieza •. 

Esto no siempre es p:;isible por las implicá.cioncs que pueda 
\ 

tener la captura de datos o por el tipo de resu~tados del modelo. 

Esta Qltima etapa es muy importante, porque al confrontai 

el modelo con la realidad se obtiene mucha información, tanto del 

problema mismo como de las propiedades del modelo. Oc este 

enfrentar.üe'nto es de dondre surgen ideas para explorar el problema 

particular de otro modo, o para construir otro modelo (Bcnder,1978). 

La actividad científica y la manufactura de modelos 

tienen cosas en comúí:. · Por ejemplo, en ambas se pr L' .: Dnen 

explicaciones simplificadas de los procesos naturv~· -:ambién en 
,• 

ambas es necesario comprobar de alguna manera los )U. ·es emitidos 

sobre el problema estudi~do. aunge (1971) propuso una serie de 

'"pasos del método cientlfico" que son coincideptes en gran 

medida con lo expuast6 por Dender (op.cit). El que la actl_vidad 

c1enti t ica 'Cenga pa~:;os, .1étodos para obencc la verd,1.d sobre· 

24 



procesos naturales, es algo _que _se disc_ute mucho. _ c_omo _ej E!mplo, 

Feyerabenq ( 1988) comentó que en _la rea_lidad. el investigador no 

sigue un método estricto, ni se apoya en los conocimientos 
. .-.- .· - ·-· .. \· .. ·, , 

previos, sino todo lo contraria: procede de ~marí-era: ariárqui~a y; 
en ocasiones, descarta arbitrariarnente·teoria y conocimientos 

previos en favor de interpretaciones novedosas y sin apoyo de 

ningún tipo. En el fondo, estas posiciones tan encontradas 

acerca del quehacer científico reflejan 'pugna_s pr()~i':':s del campo 

de la filosofía de la ciencia y de la filosofía en general. 

Consecuentemente, la relación entre hacer modelo y hacer ciencia 

no debe ser tan simple como la que se expuso.líneas arriba. 

Para cada interpretación de la actividad científica, loq modelos 

y su eluboración deben significar cosas diferentes. Revisar 

astes problemas no es el objetivo del presente trabajo. 

~implemente se trat~ de presentar de' modo muy simple (tal vez 

demasiado) el hecho de que fabricar modelos no es algo ajeno 

al quehacer cientifico y que, para fines prácticos, gran parte 

de los investigadores trabajan con modelos. 

Modelos markovianos. 

·' La manera de analif ar cada una de las propiedades 

biológicas ~uc cambian durapt~ una sucesión varia de acuerdo 

con·-las preguntas de interé~ y las herramientas disponibles en el 

momento. El cambio en la c~mposición de especies es un buen 

ej~:;oplo. 'l)c los primcn:·os trabajos meramente descriptivos-, el 

interés se ha enfocado (entre otras cosas) a la manufactura de 

rr:actcJ os qt:c r2prese~ten los patron~c~ de-:" cambio de la_· Composición 

~e especias en un proceso de 

25 
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De interés especial para el· e,;;tuci:ic:Í de la . sucesión 

vegetal es la herramienta matemática éonoC::_úi"1 c6mo~· "procesos 
·.:. · ... ·:.:.:·>-::<:·"~:<·-·· .. ',) · .... -

markovianos" o ·"cadenas markovianas".· c)::l~bÓ:é'iidá ¡;ior el matemático 
¡·I;: 

ruso Andrei Andreievich Markov y publiC::adafp~r-'primera vez en 1906, . . ., . - ' . ..~. -

esta herramienta no fue concebida :origÍ.~alme~te para ser aplicada 

a fenómenos reales. El autor la desarrolló por· sus inquietudes 

en el campo del cálculo de probabilidades. curiosamente, la 

ejemplificó con un frag~en~o de un novela de A. Pushkin, 

"Eugenio Onieguin", en l.a q~~ ~,;.~1i:i6· las transiciories entre 

vocales y consonantes a lo largo del texto. Las aplicaciones 

fisicas, estadis~icas y biológicas se efectuarian después. 

Hay cuatro requisitos "básicos" que ;Iebe· tener un 

problema para poder representarlo con esta herramienta: 
1 

1) 'El proceso estudiado debs tener un nümero finito de posibles 

estados en los que puede hallarse. Hay ocapiones en que este 

requerimiento no le cumple el problema tratado, por lo que el 

investigador tiene la opción de subdividir su sistema en los 

estados.que considere adecuados. 

2) El proceso debe ser capaz de pasar de un estado a otro de 

manera aleatoria, esto significa que para un estado X(t)j del 

sistema en el tiempo· (t) , hay una probabilidad con valores 

entre O Y ~. <E.ij) , para que el proceso tome la forma X(t+l)i 

~n el tiempo siguiente. Conviene aclarar que para estos 

modelos, el tiempo avanza en unidades discretas. 

3) Además, el paso de un estado en el tiempo (tJ a otro en (t+l), 

debe ~epender excluiivamente del estado en el tiempo (t),. es 

decir, en el tiempo inme~iato anterior. 

26 
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-. 
4) Finalmente, las pro_babil.Í..dad~'sí el~; t:i!i.in:Sickón' no deben' cambiar 

- ','-::'-._---

conforme pasa el tiempo, sino. qile ·dE!b'en"ser c'onstantes. 

Una manera . de representar Ic:l- anterior es mediante el uso 

de matrices de n x n, donde n corresponde al nümero de esta~os 

posibles del sistema y las entr,d~s de la matriz representan 

a las distintas probabilidades de transición. 

sigiuie.nte: 

un ejemplo es el 

E1 E· - 2 

E1 P11 P12 

E2 P21 P22 

E3 P31 .P32 

A 

Donde: 

. ___ E3,_ 

P13 

P23 

P33 

-+-·•- ~ -- ·----
__ E 

n--"· -·--- ·- ----------

P1n 

P2n 

P3n_ 

conjunto de los posibles escados 
que pueda tomar el sistema • 

Pll, Pl2, Pl3, Pln P21. •• Pnn 
conjunto de ias 
probabilidades 
de transición 

p i j 

de un.estado a otro. 

,• 
probabilidad ele 
al e:::.ta:io i (r· 

~ ·''""' dsl estado j (columna) 
en una unidad de tiempo. 

._;e todos los elementos de una 
sueste que se trata de un juego 

],des. Esto sign}fica en términos 
•. --o de estados del sistema no 

Obsérvest.?! que 
columna es igl!. 
comple'::.o de pre'.· 
biológicos que~
aumenta ni di~mi~~c <'or lo tanto el sistema siempre '-' :;," 
estar en alguno J~ l~s ~stados posibl~s. 
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De este modo, el sistema estudiado _queda esqueméltiz_ado 

en una matriz como la anterior, denominándosela ·11 rr.atriz de 

proyección" o· •imatriz de transición". 

Este sistema matricial puede visual,iiarse .• dá·otro modo. 

Se representa a cada estado del sistema Ínediant~ cir'culos 

(nodos) y a cada probabilidad de transición con flechas (arcos), 

que par_ten de un nodo y apuntan a otro. La figura obtenida -es 

ll~mada "gráfica asociada a la matriz". Como ejemplo pongamos la 

siguiente matriz: 

1 

2 

J 

4. 

5 

l 2 3 4 

o o P13 P14 
-\ 
'P21 p2"2 P23 o 

o P32 o Q 

o o P43 o 

o o o P54 

arco qua va del nodo j 
al nodo i. 

------·-·--·-- -

5 CD cfi 1· -_--'>_2- --- ·-· 
-~~ i>1s ./~ ~ .-•• ___ .•.• ~ •,A 

o ~\D~::==~ o 

o 

o 
'-!_ ,_,.- • 

representación 
gráfica 

Algun~s de las restricciones mencionadas pueden relajar~e 

con lo que se obtienen distintos tipos de procesos ~arkovianos. 

Puede ocurrir que el sistema no se actualice en unidndes discretas 

d6 tiempo sino que lo haga de mcdc continuo, o ~ue los estados 

no estén -~rrente definidos y que haya transiciones suave~ de 

una etapa -~~a, Jeffars(l98B) presentó una.clasificación de 



éstas variaci.ones, resumidas en ·la figuréi'·7, · 

Ya se dijo .que_un procesomarkoviano se desárz:olla a lo 

largo del tiempo. Hay que aclarar esto. En primer lugar, es 

necesario que este proceso empiece en algun lado .• Las 

condiciones iniciales están dadas por los estados del sistema,. 

en un tiempo inicial t(O). Estas estados también.se acomodan 

en una matriz de n renglones por l columna, conocida como vector 

inicial de estados. Al multiplicar el vector por la matriz de 

proyección, sn obtiene otro ve6tor de n x 1, que representa a 

los estodos al tiempo siguiente: 

El E2 E3 E4 

El o o Pl3 

E2 P21 P2'2 .P23 

EJ o P32 ·O 

E4 o o P43 

E5 o ·º o 

o más brevemente: 

A n(O) :n ( 1) 
' ¡ 

-~ 
! 

ES 

P14 

o 

b 

o 

P54 

P15 

o 

o 

o· 

O· .. 

t (O) t ( 1) 

El El 

E2 E2 

EJ E3 

E4 E4 

ES 
L 

ES 

(1) 

Si este ~ector n(l~ se multiplica nuevamente por A sa 

' conslguan las proporciones ¿e cada estado para t(2); para obtener 
t 

n(~} se efectúa la -.~iplicación A* n(2). Asi, es.posible 

conocer. n en cual.qc.:ic.:· ::iempo, multiplicando la m·atriz de 

proyección por el vcctc= de proporciones en el tiempo anterior. 
-;'> 

El vector n(t) mantiene una relación· con el vector inicial n(O)' 
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mediante la si.g.uiente ecuación: 

n(t) At * n(O) (2) 

Cuando la operación se.realiza muchas veces; las. 

diferencias entre los vectores n(tf'y ···~c~+iVcli~minuyen2 
gradualmente, hasta el' momento en qúe <i~~bs'VeC:tJ~~~.c~.~~\.~:ü~Ú.'es; 

·.--·._ -<"'·;'- .,,.--.- \ .. ::~,~; .. · ;">'.~;:;-_.• ''.c.;· 

sin importar la multiplicación por A. E~te:veictorle~'.úaníacio 
: '. '-> : ·,·,¡ ; .' - ~-, ~- ••. -

vector ·estable de estados y es independienté. de· .. las s::· ... 

condiciones iniciales del sistema ... -La ecuación~·c2} -~e .. pue.de-:--~_:_.-.c_:._:·
plantear de otro modo: · 

(3) 

Donde lti es.el eigenvalor n de la matriz. de proyección 

A;. xi es ~l eigenvector ~orrespondiente a lti; ci es una 

constant.~. Para una matriz rnarkoviana existe un eigenvalor 

1 1 = a que es mayor que los demás eigenvalores~ De la ec~ación 

(3) se desprende que para t ~uy grande ltn se aproxima a cero, 

por lo que pierdan imporcancia todos los sumandos a excepción·del 

primero, que vale 1. El cigenvcctor x 1 correspondiente a 1 1 es 

el vector estable de proporciones (para una dcmo~tración detallada 

de la obtención de (3) y del hecho de que 1 1=1 para procesos 

markovianos, ver Strang~ 1976). 

La analogia con procesos sucesionales surge ahora. 
,• 

fenómeno de sucesión p~ede clasificarse en estados discretos 

Si un 

(ya sean especies o tipos de vegetación), la matriz de transición 

representa las probabilidades de paso entr0 estados y el vector las 

distintas proporciones de cada estado. CG~ :ecuentcmente, el vector 

estable representa las proporciones fijas · nales de cada estado, 
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l . -· . -~ 

'condición que a su vez recuerda. a las ·'et;apas estables de la 

sucesión: "el climax". ,._' ,,~ - ' 

/ No cualquier proceso puede> ~er J~sttdía'.~~<cbn este tipo 

:: ::::·:::::~r ::f::r:::::: f :ir"~iii~1:1~l~t" ~::.:::º" q~ 
markovianas (p. 74): »r' '>.;; :~t;\fir:~:t·~r; .) 

,-,~~;~:· >,..;; ·.::~h-;' ·':-}1"'°.i:i," 

" i) Alguna clasificación que en g;a~ci ·i:~zb~~B:i.~;~epare. los 
:'~:-

estados sucesionales e;. t.iempo o' es~~6io'f é_n catego;;.ias 

definibles, 

ii) Datos para determinar las probabilidades de transferencia 

o las tasas a las cuAles los estados:cambian de.una categorla 

de la clasificación a otra, a lo lar.ge del tiempo, 

iii) Datos que describan las condiciones iniciales en un tiempo 

particular, usualmente siguiendo una perturbación bien 

documentada. " 

Probableménte~ una de las primeras aplic~ciones de este 

modelo· a problem<is biológicos, la hizo HacArthur. (1955), para 

representar flujos de energia en cadenas tróficas. 

El estudio que popularizó a las cadenas markovianas en 

los estudios sucesionales fue el hecho por Horn (1976). - En este 

trBbajo se analizó un caso de sucesión forestal, visto como un
1 

reemplazamiento de especie por especie. Los análisis de Austin 

(1980) y de Austin y Belbin (1981) se concentraron en la dinámica 

sucesional de pastizales (Lawn), empleando técnicas de clasificación 

para d.cterminar los estados posibles C.el sü;tema y 

relacionándolos con variables ambir·.7•lcs y con efectos d~ 

vecindad. P·:i.ra comprender la suc. ·. ctp un (heath), 

. J . 
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· Legg(1980) empleó un modelo markoviano'en eY<;iú.e'incorporó 

f efectos de la edad de las especies i~vo~u~;~~~s sobre·las 

probabilidades de paso de la matriz. 

Una aplicación más de carácter teóriC:o·para bosques 

tropicales, enfatizando la influencia de la diyer~idad 

poblacional sobre las probabildades de tran~ición, fue hecha por 

Acevedo (1981). Hobbs (1983), estudió una vegetación de marjal 

.. -. 

(moor) , en los que elaboró mo~elos markovianos para comunidades 

con diferentes rlquezas especificas. 

Como toda herramienta, las cadenas markovianas tienen sus 

limitaciones. Usher (1981) discutió sus Ventajas y desventajas, 
1 • 

' de las cuales hizo un résumen presentado ftn la Tabla 2. Jeffers 

(1988) también analizó los pros y contras de estos modelos. su 

evaluación condensada se muestra en la Tabla 3. 

El empleo de modelos es una estrategia muy útil para 

organizar los conocimientos que se posean de un problema 

determinada'. Dadas sus caracteristicas, los modelos pueden 

servir como puntos de partida (es decir, como generadores de 

hipót0sis) para el estudio de la natur2leza o bien para 

corroborar hipótesis. Sin embargo, t.: ::delo no es el 

trabajo de investigación cientif ica ~r~¡.iamente dicho. 

A mi modo de ver, estas diferencias se deben a los canu]es que se 

ernpl~an para expresar el pensamiento cicntitico, es decir,. 

al lenguaje usado. 

Cuando se emplea la palabra coma medio para plantear el 

conocimiento prácticamente no hay límites en su uso. Se llega 

hasta donde el investigador quiere. Esta · ~ad conll~va una 

"XPl" 1 as 

32 ¡·.· 
: · .. · . 



) 

;._¡ 

·posibles consecuencias del discurso. cuando se el!lvl~a :in clenguajl;! 

más riguroso como el matemático, hay restricciones~ N~·.to~o~se 
puede decir con lenguaje matemático (al menos todavía).•· J;>~r<J·.· 
lo que se puede decir generalmente estará bie;n dicho, pu'es';ia< 

falta de libertad se compensa con un aumento de la precision· .de;. lo· . 

expuesto (desde luego que las matemáticas no son garantía de. 

verdad, _pero sí de rigor, si están bien hechas). El trabajar 

con modelos, entonces, se concreta a jugar con los dos 

lenguajes, pasando de la libertad a la restricción y viceversa. 

' \ 

,! 

. .i--· -·"--"_,, _____ ---· 
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4.- objetivos. 

El objetivo de este trabajo consiste en elaborar un modelo 

de simulación con computadora que represente a la dinámica de 

reemplazamiento de 2 especies vegetales, Neobuxbaumia tetetzo 

(Weber) Backeberg (Cataceae) y Mimosa luisana Brandeg (Leguminosae), 

propias de una comunidad vegetal del valle semiárido de 

Zapoti tán Salinas, Puebla. La herramienta empleada es la conocida·· · --

como cadenas markovianas, que será representada mediante un programa 

para computadora hech~ en lenguaje Pascal, desarrollado por el 

autor de esta tesis. Además se explorarán 16s comportamientos de 

este mcdclo ante diversas perturbaciones simuladas, par~ enriquecer 

las interpretaciones sobre los diversos procesos biológicos que 

ocurren en el vcille de Zapotitlán Salinas, Puebla • 

"· 

. ¡ 
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1 
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5.- Zona de estudio. 

Gran parte del.territorio nacional está ocupado por 

zonas secas. Stretta y Mociño (1963) propusieron que el 

71.66% del país se encuentra repartido en zonas desérticas 

(4.31%), zonas áridas (33.92%) y zonas semiáridas (33.43%). 

El.valle de Tehuacán, al SE del estado de Puebla, se considera 

como una región semiáriQa correspondiente a la provincia 

floristica del valle de Tehu-acárl-cuiCatián (Rzedowskí-, - 197-8)_; ______ --------~-

que abarca también regiones de Oaxaca y Veracruz. Dentro de 

ésta provincia florística se encuentra el: valle de Zapotitlán. 

Se trata de un·valle de aproximadamente 198.7 km2 , 

con una orientación general W - E, localizado sntre los 97°25'00" 

y los 97°38'50" W, y entre los 18º22 1 10" ~ los 18°25 1 40" N 

(Figura 8). Su clima es de tipo BS0hw"(w) (e)g, es decir, seco con 

~égimen de lluvias en verano (García, 1973). La precipitación 

media anual es de 380 mm, con una temperatura ~edia anual entre 

lo~ 18 y 22ºC~· La aridez de este valle se debe en qran medida al 

ef6cto de sombra de montana causado por la sl~rra Madre Oriental. 

El lugar d6nde se llevó a cabo este trabajo se lo¿aliza en este 

valle, dentro del jardín botánico "Helia Brnvo l!ollis", "propiedad 

de SEDESOL y del poblado de Zapotitlán Salinas, Puebla. 

La formación de este valle se debió a procesos geológicos 

que comenzaron en el Paleozoico-Jurásico y ter~inaron en el 

":~ienzo del cuaternario (García-Oliva, 1991). 

La región de Tehuacán es floristicamente muy diversa,' 

·=~~ l~s conclusiones de los estudioso~ ~e esta flora 

lo Segün feopold (1950), son ""·:nbién. 
.,:_.,._ . ..t_ 

zonas corresponden 
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a lo qtie él denominó "Desert". 

Smith (1965) reconoció en el valle de Tehuacán tres 

grandes tipos d·e vegetación: el bosque de montaña, el bosque de 

pino-encino y la vegetación de cactus-arbus~os espinosos. 

Además; percibió la gran cantidad de endemismos del valle. 

pe acuerdo con Miranda y Hernández X. ·(1963), en este 

valle se pueden hallar matorrales espinosos y cardenales. Por su 

parte, Rzedowski (1978).agrupó a estas asociaciones vegetales c~n el. 

nombre de matorral xerófilo. Jaramillo y G~nzalez Medrana (1983}, 

estudiaron la vegetación arb.órea de esta P.rovincia con métodos de 

análisis multivariado. Su trabajo reconoció 10 tipos de 

ve~etación, de los cuales 6 podían corresponder a tipos de 

vegetación previamente d~scritos. Este análisis puso de 
\ 

manifiesto que hay más heterogeneidad floristico yºestructural en' 

la provincia da lo que sd 0~timaba anteriormente. 

Los compcnantes fitogeográficos más importantes de 

este valle son los neotropicales con un j7.5% ~e la flora 

genérica y.los autóctonos, con un 13%. El componente de especies 

endémicas del valle es muy importante, con cerca·del 30% de ellas 

(Villaseftor, Dávila y Chiang, 1990). 

En el valle de.Zapotitlán, Zavala-Hurtado (1982) estudió 

l~ vegetación con técnicas de análisis multivariado. Distinguió· 

cuatro grandes' grupos de vegetación: el matorral espinoso, la 

tetechera, el cardenal y el izotal. García-Oliva (1991) relacionó 

los procesos geomorfológicos de este valle con la vegetación de 

cada uno. de ellos, para tratar de averiguar cómo los primeros 

condicionan a los segundos . Básicamente, encontró que hay dos 

...... .factores geomorfoJ.ógicos r.eguladores de la presencia de .i.as 
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especies en la zona: el grado de calcificación de los·suelos, 

y su capacidad de almacenamiento de agua. 

La presencia de grupos humanos eri esta región comenzó 

desde hace mucho tiempo. En el valle de Tehuacán (al Norte del. 

de Zapotilán) se han encontrado vestigios de activiades agricolas 

en peque~a escala que tuvieron lugar hace 4000.años (Johnson, 

1967). Además, se considera al valle de Tehuacán como el sitio 

donde se domesticó el maíz (Byers, 1967). Para ·el caso····-···---------~--

particular del vaile de.Zapotitlán, algunas de las actividades 

actuales son los cultivos de temporal, pastoreo de cabras, 

explotación de minas de onix, recolección de'leña y de ~iv~rsos 

productos vegetales. Por lo tanto, se puede suponer qu~ la 

perturbación por actividades humanas es importante, aunque no se 

tenga una estimación ~uy precisa de su intensidad ni de como 

afecta a los procesos biológicos existentes en el valle. 

·.'· 
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especies en la zona: el grado de calcificación-de lós suelos, 

Y su capacidad de almacenamiento de agua. 

La presencia de grupos humanos en esta -región comenzó 
. . ~ . . 

desde hace mucho tiempo. En el valle de Tehuacán (al Norte del 

de Zapotilán) se han encontrado vestigios de actiyiades agricolas 

en peque~a escala que tuvieron lugar hace 4000_años (Johnson, 

1967). Además, se considera al valle de Tehuacán como el sitio 

donde se domesticó el maíz (Byers, 1967) . Para ·el caso---- ··-· ------------

particular del vaile de_Zapotitlán, algunas de las actividades 

actuales son los cultivos de temporal, pastoreo de cabras, 

explotación de minas de onix, recolección de 'leña y de _di versos 

pr.oductos vegetales. Por lo tanto, se puede suponer que· la 

perturbación por actividades humanas es importante, aunque no se 

tenga una estimación ~uy precisa de su intensidad ni de como 

afecta a los procesos biológicos existentes en el valle • 
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I I I Materiales y métodos. 

Ya se comento que un modelo markoviano .requiere ·de tres 

tipos de información (Jeffers, 1988). consecúentemérité; los 
._·; ~ '• 

métodos empleados se encaminaron a la obtenció'n dé ros datos 

necesarios. 

a) ·Determinación del número y tamaño de estados p~esent~s· 

en el sistema estudiada.~ 

La clasificación del sistema en etapas discretas se 

realizó con base en la 'información previa sob.re las abundancias 

relativas de las especies dominantes de la zona trabajad~. Las 

plantas más abundantes y f isionómicamente importantes son el 

tqtecho (Neobuxbaumia tetetzo) y la mimosa (Mi..!!l.Q.fü! luisiana), 

por lo que se emplear¿,n como etapas del sistema. Las otras etapas 

se elaboraron tomando en cuent~ la disposición espacial de la 

vegetación y fenómenos· de nodricismo entre la mimosa y el tet~cho. 

De este modo; se clasifl6ó al ~istema en cuatr~ estad6~/ 

rl is cretas: · 

1) SUELO DESNUDO (sd), en dopde no hay mimosas ni tetechos, 
\ 

2) MIMOSAS {m), regiones ocu~adas por individuos de mimosa, 
. ·I . ~~ 

3) ;1n1osA-'rETECHO Cm.t) , áreai;; ocupadas por una mimosa y un . 
t.ete?h~ ! ~ 't'~ 

4). TETECHO (~), zonas ocupadas por individuos de N.te~etzo. 

La matriz de 4·x 4 asi definida ~lene algunas probabilidades 
. ~ . 

de paso que se definieron c.on valor o, 
._ 



representan transiciones muy poco frecuentes., e.g: el hecho de 

que una plántula de .tetecho se establezca"ef!suelo desnudo~ 

siendo que el establecimiento ·ocurl:"~; ¡;J:"1r(~ipa111\ente bajo 

la 

sd m mt 

s9. p11 p12 .. o 

m p21 p22 p23 o 

mt o p32 p33- o 

t o o p43 p44 

\Y ·1a gráfica de· esta matriz es:· 

p11c 
. r--\p22 

p21 C:)<j_/ ·8 >-

-< 
p12 

A ! t ¡ 
p~4 p32 1 

1 p23 

¿o -<- ~, .. ~ p43 

p44 \-. ___ ,/ p3 3 
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·-, Este .modelo s·e representa verbalmente .:como :~igue: 
~ --. ' ' 

1) El suelo des.nudo·tiene una probabilidad de mantenerse asi 

o de ser o.cupado por una mimosa; si esto oéÜÍ:re, entonces 
· .. 

""\ . 2) la mimosa puede establecerse o morir i si se log;:;a establecer 

3) al adquirir un tamaño adecuado las semillas ·de tetech~ que 
. . . . 

caigan bajó su sombra pueden germinar y .tal vez establecerse; 

.si las plántulas de tetecho no mueren durante sus primeros 

estadios de vida~ 

4) los tetechos confor~e cr.E!zcan ejei::cerán presión competitiva 

sobre la minlosa, que a la larga puede ocas ;onar la mµerte de. 

la planta nodriza~ 

5) finalmente, los tetechos mueren por procesos .de·ser;escencia 

o por d~sgajamiento, dejándo el lugar vacio para que .al 

desaparcer sus restas~ pueda inciarse otra vez el ciclo. 

Una vez ~efinidas las etapas del sistama surge al 

problema ele determinar cuánta área se necesita para co"nsiderai:: 

a cierta cantidad de terreno como la etapa ?~· De igual manera 

es necesario especificar a qu~ distancia debe estar una mimosa 

y un· tetecho par.a co;isiderarlo corno la etapa m..1; o clasificarla 

como m o .!;. La elección de esta unidad de medida .puede hacerse 

considerando e) patrór. de disposición espacial .de la vegetación· 

estudiada, que se supuso de tipo agregado, dada ia información 

existente (Valiente-Banuet 01: al. 1991, Godínez, Gu~··,~a y 

Va.liente-Banuet, en preparación). 

de.finió como la distancia promedio e;1i:re las espec _ cñosas_ 

que puedan servir ,como nodrizas. Po~ lo tan!=-o se n1:0:::-::;:.tó 

4'· 



elaborar un método que permitiera conocer este valor. 

Mediante inspección visual se eligió un área. del jardin 

botánico que tuviera una est;rui;:tura de la vegetación como 

la exigi.da por el modelo, es decir, con mimosas, tetechos, 

asociaciones de éstas y suelo desnudo. La región más adecuada se. 

situó entre las laderas E y s de.la colina de estudio. Ahi se 

trazó un transecto de 10.0 m de longitud por 10 m de ancho, con 

di~ección SE --> NW qu~ comenzó en la base de la colina y -

terminó cerca de su cima. En él se escogieron al azar las 

coordenad~s de 100 puntos, én los que se iegistró: 1) identidad 

de la'planta. más cercana (sp.1), mayor que 50 cm de altura, al punto 

aléatorio; 2) distancia de la sp.1 al punto; 3) identidad de la. 

ezpecie m.ás cercana a la- sp' 1, mayor a 50 cm de altura; 

4) ~ist~ncia de la sp.2 a la sp.l. Para cada especie se midió 

altura, dos diámetros y perímetro basnl del tronco. 

Las evaluaciones ~e este métcdo ~on las de la 

Tabla 4. Se hizo una co~paración entre la dizt~ncia 1 y la-

distancia- 2 i mediante un anltlisis de varianza, que indica un 

patrón de distribución aleatorio. como las medias de las 

distancias son prácticamente iguales, se eligió el tamafto de 

cuadrb de 1 m por lado.' 



b) Evaluación de las proporciones. pre"serites ·ae~ cada ~etapa·en·, 
.:·· .... , 

la comunidad. 7. ,,, .. -;,.- .. . 

•· '.;•":~; : ·-~t~;/-~;~ 

por l.O 

Cada cuadro se subdividió en una 'mal~? ·J~ (6uad~o~ ·más pequeños, 

con un tamaño de lado igual a la distancia media entre el 

individuo #l. y el punto aleatorio (l. m)~ Posteriormente se 

l.O m 

efectuó un censo ~n cada bloque para determinar la proporción de 

las distintas etapas del sistema, representadas ahora por los 

cuadro!5 de im2. Para cada individuo se midió la altura, dos 

diámetros de la copa (para arbustos), el perimetro basal del tronco 

(para arbustos) y los perimetros basal y a la altura del pecho 

(para tctechos). 

Ante todo, e~ necesario aclnrar que el modelo propuesto 

no refleja de manera precisa al sistema estudiado, i.e. hay 

otras especies <1rbustivas (que llamaré "Q") capaces· de .funcionar 

corno nodriza. Esto implica que existen en el área del 

censo cuadr<:"s ocupados por Qt (otra-tetecho), QID (otra-mimosa), 
• 1 

Q (otra) y omt (otra-r.11mosa-;tetcho). Incorporar otra 

especie al modelo dificulta 1enormementc el cjlculo de las 
·v 

pr'obabi 1 idades de paso, por; lo que se decidió no contemplarla en 
.¡ 

el trabajo. Consecucntemcn~e, los cuadros que tuvieran "g" 
: 

en alguna de.sus combinacioQeS se agregaron al suelo desnudo. 

Se hizo as.i sólo con el fin d<:- ;;::mplificar las cosas; aún a 

riesgo de si~plificar en exceso el modela. 

·.'·. 
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Las porporciones encontradas e fueron·: 

sd 709 + 82 

m 78 

mt 31 
--- .. 

:t. 100 

c) Cálculo de .las probabiliqades:.de_paso, de ___ la---.--·-,-~.--------- ·-----~· 

matriz de proyección. 

i 
Desde luego qu_e la manera más ccinf iable de obtener las 

probabilidades de paso es esperar algún tiempo y volver a·censar 

la zona, para a ver igua'r qué tipo de transformaci::mes ocurrieron. 

Sin embargo, este enfoque no resulta muy apropiado. El 

,conocimiento que se tiene del sistema sugiere que éste se modifica 

lentamente, es decir, ·los cambios se pueden regis.trar sólo al paso 

de' varios años. 

La intención original de este trabajo consistia en 

obtener la probabilidades de paso del modelo partiendo de 

inform~ción propia de las poblaciones vegetales involucradas. 

El supuesto implicito en este enfoque es que algunas 

propiedades de las poblaciones de mimosa y tetecho permiten 

conocer los procesos de recambio de especies que ocurren en l• 

zona. Sin embargo, el análisis de los datos recolectados 

permitió recha'zar este supuesto. De hecho, es posible 

calcular la probahilidades de pas6 basjn~csc ~n estos datos. 

Sin embargo, estos cálculos acarrean d~~!r~ : implicaciones 

- ,-
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biológicas, por lo que la pérdida de confiabilidad.del modelo 

aumenta aún más. La.opción viable es deducir los valo~es 

suponiendo que el sistema actualmente se encuentra cérea de lá 

estabilida.d, es decir, nt = n*. El modelo asi pboducido es 

tautológico. Su posible ventaja es que no involucra tantos 

supuestos corno otros modelos. 

Una propiedad de las cadenas rnarko"vianas•es que tienen 

un vector estable de estados. La representáción algebraica 

de esta propiedad. es: 

A * n* (1) 

Donde A es la matriz de proyección y n* el vector 

estable de estados. Sustituyendo para el modelo propuesto, 

la ecuación Cl) queda: 

pl.l pl2 o 

p21 p22 p23' 

o p32 p3:i 

o o p4J 

pl4 sd* 

o m* 

.O mt* 

p44; .!* 

* m 
. * mt 

r,* 

Realizando esta mu~tiplicación se obtiene el sistema de 

ecuaciones: 

esa*· 
_ (sd* 

pll) 

p21) 

...... cm* 

+ cm* 
cm" 

Cmt* 

¡ 

·! . 
p1:!:> + ci* · p14) fil!* 

¡ 

p2:<::) { ;:-J; * 

p32) . ··-·· ~ 

p4:?·) 

44 

p23) 

pJJ) 

. .P44) 

* · Jll· 

(4) 



Las propo:í:'Ciónes e'stablés se obtienen de1 censo de 

cuadros, con el si.ipuest<:l' -ª' pri<:lri de· que .~~ebtivam~nté son·· 
,,'·.·.; 

estables. A ·partfr de ·este{ sis1:eim~Jd:e';ii~ri~c:i:'ori~s es 'posibl~ 

despejar los ·valor.es .de.'las. pioi~b{iia~d~{~~;;~~o~· }· 
,,, : '.'¿,':':': ~··ú:-::" ~'.·"' 

~;.: ~~/.-"· 

Pi4 { t --::> sd) Analizando los datos ·de •lo~ tete.chos,· se encontró·-·----

que ni'nguno de los 100 individuos solitarios.murió 

\ 

durante el año .de: rec:9lecta· de _d.a,tos (1990)., P<:lr.: 

lo que se puede proponer que.P14 < 0.01 • Además, 

se sabe que los tetecho más viejos vivan 

aproximadamente 200 años {Nuñ~z, en preparación). 

Entonées un límite inferior para P14 es P14= 0.005, 

que sería la probabilidad anual de que muera un 

individuo de una población de tetechos en la que 

todos vivan 200 años. Como no todos los tetechos 

alcanzan la edad máxima, una aproximación al valor 

es la media, redondeada a tres decimales: 

o.ooa 

P12 c·m --> sd) .. Para obtener este valor, se siguió un razonamiento 

como el arriba expuesto. De 80 •imosas, ninguna murió 

~en el año de 1990. Queda que P12 < 0.0125. 

Desafortunadamente, no hay información acerca de 

las edades máximac de las mimosas, aunque un 

análisis preli;r'. de sus anill~s de crecimiento 

sugiere que p· mucho más de 100 años. 

Por lo tant:. ~r propuesto para este 

·i5 
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parámetro es: 

0.01 

P11(sd -- > sd). Aprovechando las propiedades de e?te modelo 

lineal:, se sabe que se cumple la siguiente 

· igÚaldad, cuando el sistema alcanza su 

estructura estable: 

[ .(0.79L).* J?ll] + [ (0.078) -*.pl2 .. -).+._( (0 .. 1) ... :!!: pl4-.]._.'C' .. 0 .• 79l ____ ,, __ 

o.791 --{ (0.078) * pl2 + [ (0.1) *'.pl4 

0.791 

P11 .0.998 

P44 (t --> ·t). Una de la.s propiedades de la matriz de 

transición es que la suma de los 

valores de una columna <?5 igüai a l. Por lo tanto: 

pl4 + p44 l 

p44 1 pl4 

o·.99J 

1 • 
1 

P21(sd --> ~~· Análogamente;se tiene que pll + p2l = l 

p2l - . l pll 
i 

P21 .. 0.002 .... 
c.:-·;;.:::, .• 



P43 (mt --> t). El razonamiento es el s\guie~t~;· ·Supongamos 

que. ia tasa de m6rt~lid.3.d'.de los tetechos solos 

es razonablemente .constante. Entonces: 

1 d.n 

n d t 

d ln 
. ---d.--- -- _ _:. __ -~. -···'- ·--~·-···~ -·--.-- .. ~ ··- ~. -· ,.--·- -------.. -= 

··;.· d t 

Integrando: 

* e<-dl * t) 

Donde -di es la tasa de mortalidad, no es el 

número· de individuos en una cohorte en al tiempo (O)' 

y nt es .la población al tiempo (t). Si se integra 

nuevamente se obtiene la tasa do cambio para toda 

la pob·lación:, 

N 

N 
d 

Conforme t 

por lo que: 

.. 
''ro 

. 
' 
~t 
\. 

( l - e (-~ * t)) 
.1 
1 -·+ oo, se tiene que eC-dl * t) 

i 
no., 

47,. 

. .... 
... ,:: -... : ... ~· ..... :.~ 

--> o , 
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.·. · .. ·.• 

.c:. ,,,.,,_ ~-· -··· ~ 

-" - .. ---·-~ - .._,;,.. .......... \,,,, - - .. . .intea que s . ilidividuos 
·,. 

·>-"1 
en. la pob,lac i ;:O:~ (HJ·; <fS ·i5p..l~;,>,"' '.~ps: que :.se recii:itan· 

.c.ada año. (Do) , .-entre. ·~cla :_::~~~a·.:·~e>:~:oft-~,ii-drid· ;C¡:.~ 

Como ctl .. :. ·O. 008 ( pÓ~- ~t .'~~~~j<"i~z~'.-;'a/~·14')·, ,·;; .if' ~ · 100,. 

entonces:.· ··-- _r_ "'_ ·--·-··- __ ..:._ :.ce...: .• ·.~.: .. r. . . ... -,·.-"•' 

no o.a 

. 1 . 
Si suponemos que_no .e7 1a·cantidad de tetéchos que 

pasan de mt a· ~· a~ualmente, queda· que 
1 

mt*· ! 

P43 0.0256 

P 2 J(mt --> m). Para esta probabilidad se tienen dos supuestos 

principales. El primero, que la tasa de cambio 

de mt a m depende fundamentalmente de la 

mortalidad del tetecho. El.segundo es 

considerar a esta mortalidad semejante a la de 

los individuos solitarios._ Por tanto: 

P23. o.ooa 

P22 (m --> m). Basándose en las propiedades del sistema en el 

~quilibrio, tenemos: 

(p21 sd*) + (p22 · m*) +. (p~i • mt*) 

0.9765 

48 
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Pj3(mt --> mt)· Regresando a la matriz de transición: 

p23 . + . p33 + ·p43 = i 

P33 . 1 7 (P23;+ P4j) 

P33 0.9662. 

P3~ (m -->· mt). Finalmente,. también en la matriz de ·transición: 

··- p12··· + -· p22 . ·-1;- ··p32 -·=···-1--··-·-·---.. --'-~---- -',---.---_:: ___ .. ,,_ 

P32 0.0135 

La matriz de transición propuezta para el sistemá es 

la siguiente: 

0.998 0.01 o o.~oa·l 

0.002 0.9765 0.008 o 

A 
o 0.0135 0.9662 o 

o o 0.0258 0.992· 

1 
· .. . ... . ~ J. . .', . 

i 

\ 



· La gráfica asociada correspondiente: 

./~-> 
·p44 ··-· .. _.-.,. ·-

Con esta matriz se calculó el vector-estable de 

proporciones mediante .la técnica de potencias (cas~ell, 1989). 

Se ~ultiplicará itcrativ~mente la matriz por el vector, hasta 

encóntrar el resultado deseado. 

Si en vez de multiplicar la matriz por el vector de 

proporciones se multiplica la matriz por si misma, el resultado 

es otra matriz. Sus valores representan l~s probabilidades de 

paso para·2 ~nidades de tiempo. Con este razonamiento, es 

es posible conocer la matriz de transición para t~empos 

muy grandes (Strang, 1976). A la matriz propuesta se le hizo 

el anterior tratamiento: 

Al trabajar con matrices surge el interés de averiguar ,• . 

cuál elemento de la matriz es el que más afecta a las propiedades 

del 5istc!' .. 

cociente 

determir~ 

/\ 1 = ;i. 

·?presentado .. Usher (1979) propuso emplear el 

~ 2 para comparar procesos markovianos y 

converge más rápido al vector estable. 

es el segundo cigenvalor más grande de la 

50 



• < -...... :.f . 

-~ .)._t X + 
1 . l. ~ (3) 

A mayc;:ires cocientes ~1 I A. . 2 hay __ una convergencia: m_ás rápida. 

.Una posible manera de hallar al eleménto de la mcitdz que más 
j 

afecte a la estabilidad del sistema ~:onsiste en 111odi,ficar cada 

elemento Pi j y obtener el cociente i~encion.ado, que·· debe· ser 

' mayor a l. Entre mayor sea este val9r más rápido coiívc.t:"gc_el 
r 

sistema al vector estable y por tant~, la influencia-del· 

elemento Pij en la estabilidad del s~stema es menor.· , Cada valor 

d"e la matriz de proyección se modificó en un 1%. Los eigen.vaiorcs 

fueron evaluados con el programa "NatLab". Los cocientes 

obtenidos se dispusieron en una matriz ES. 

Una de las finalidades de la fabric"ación de modal.os es 

conocer las posibles respuestas del sistema· estudiado cuando es 

sometido a diversas condiciones de simulación. Se puede así tener 

idea del.comportamiento del sistema ante c~ndiciones difíciles 

de encontrar de manera natural o que al reproducirlas en el 

sistema real acarreen gran daño para éste. 

Una vez con el modelo elaborado se hi~ieron simulaciones 

~--·modificando las condiciones iniciales del vector de proporciones, 

para observar su comportamiento conforme se aproximan a su valor 

estable. 

Se hicieron cuatro grupos de simulaciones. Uno, en 

el que el ambi~nte está dominado por un sólo elemento del 

vector. Un segundo conjunto, en el que hay dos componentes 

que ocupan la zona. El tercer grupo comprencté ambientes en 

los que hay tres estados del sistema con iguales proporciones. 
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Finalmente, ei último conjunto es en el que· todos los 

componentes tienen el mismo valor. La Tabla 5 resume el anterior 

procedimiento. 

------ --- __ , -·-·----- ---· .. ·--··-·- -·-·-· ~.- ·:-·--·-· --- --

\ ' .\. 



I I I R e ~ u l t a d o s • 

La matriz producto de A15ºº es: 

0.79069 0.79069 0.79069 0.'79069 

A* 
0.07788 0.07788 0.07788 o. 077.88 

0.03111 0.03111 0.03111 0.:03111 

0.10032 0.10032 0.10032 o.1oó32, .. 

su gráfica asociada (representan~o'~sóio lo:S flujos 

considerados como distintos de cero): 

.. ...-' -.. . o oHBB 
,.-----\.:¡_./ 

. ~d ~ m ¡ 
o:+~º"~ , 

0·1n;1t ' 1J one8 
I· 

n>I 

D·lc<J]~ 

El hecho de que todas las Pij sean diferentes de cero 

para A15ºº indica que para tiempos muy grandes, las·Pij definidas 

como cero en A adquierenun valor mayor a cero. Aqui resalta la 

gran importancia de sd. Los flujos que convergen hacia ese 

es_tado son mucho mayores que cualquier otro·. El sistema pasa 

___ .J.a .. .mayor p.~·::':.e del. tiempo en sd. No se trata· de un estado 
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.. 
absorbente porque las probabilidades de. paso. invol.~cradas son 

menores que 1. Sif! ·embargo llama la atencfóh: :1o•'relevante·>de 

esta etapa. Esta gráfica debe verse cbmd·e1di~pb.~t~riiiE!~to 
~:;¡.i.;:· 

posible para tiempos muy grandes. Interprét:.3.rih~a::r~:E!scalas 
. ····!,.' ... -·· .. 

de tiempo anuales es inco~recto (como ejernplo,'~;la,:;inf,ormación. de 
,·-¡e, 

campo no apoya un flujo-de~ a sd de casi el a0%.c:le l~ población 
. <"· 

de. tetechos) . 

El resultado de la evaluación .del .ve6'.t~rJ~esfa1:üe.de ___ ~-- .. -· 

estados y su comparación con el vector de. camp9 se pres~nta en la 

tabla 6. 

Aparentemente, el elemento que afecta en.mayor medida 

al sistema es Pll(gg ~-> sd). Debe suponerse que una 

modif.icación a este valor. alterará much·o las respuestas del 

m'oclelo. Con esta pr~misa se procedió a variar los valores de 

las 4 probabilidades. de paso más importantes para el sistema: 

I~.LL. ~L4., P22. y P33. Una vez modificadas se obtuvo el vector 

estable de proporciones cor.respondiente. Los resultados se 

muestran en las tablas 7 y B (con modificaciones del 1% del valor 
¡ 

original y con modificacion+s del 10%, respectivamente). 

De nueva cuenta se:confirma la importancia de pJJ.. Una 
. i 

modificación del 1% producef un vector de estados diferente del 
i, 

observado en la zona de est~dio. En este nuevo vector las 

" proporciones de m y !; son p(lrecidas y algo menures que §Q. La 
. .• • • .. ' 1 

comuniaad representada tendria más vegetación y meno~ 

espacie abierto. Lo mismo ocurre con una alteración del iO%~ 

' Para este caso, la proporción mt es mayor que sd, En esta 
• -!• . '\. 

vegatación cerca del 50% del espacio se hallaria ocupado po~ 

te:- .·ch.os.· Los vectores obtnnid~Í;; con las "rnodit icaciones de :1,as· 
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otras probabilidades de transición no .son muy diferentes del 
:' .. ·,:- ·-·•-. _.: ___ :··'' 

vector estable. En·general representan vegetacioriesmás 

abiertas, con un poco. menos plantas .• 

La matriz ES es: 

1.0447137- . 1.423181, 

1. 0423181 1 •. 0484378 

(). óooo'óoo; 
_- :·:· ._:-•. ~~: , ... : 

1. 0422095'. o.ocíoooóoo 
ES 

o .0000000 -

º. 0"000000 

1 .• 0422_09_5:::,_,~i:_o_s_2_8,~32L1·Lo .. 99_()_0;9p~ 
0.0000000· i~b~2j;l81_,'~~0421si9 

¡-·; :>: -. . . ,.- - .··~ .. :e·.:,_: 

Hay que subrayar que cada valor representa.al cociente 

A 1 / A?., po.r lo que si es mayor el cociente,. menor será 2· 

Consecuentemente el sistema alcanza el vector estable más 

rápidamen'te. Si el cociente es menor, el efecto de).. 2 en el 

~istema aumenta. J~rarquiz~ndo los valores, ahora considerando 

su efecto en ~l sistem~, 

ten~mos: 

Estos valores en r&alidad son muy parecido~. El 

efecto qu~ cada componente fiene sobre el sistema es prácticamente 
' 1 
el mismo, que es muy.pequeño. Llama la atención el que los . 
valores que más pudiéran ai~ctar al sistema no son los 

. 1 
valores de la diagonal, sino los que representan transiciones 

entre eta~as. 

Los resultados de las simulaciones de perturbación se 

.presentan de manera c~~fica con la~ figDras 9 a 23 .. ~~s 

_respectivos.comentil:- aparece~_ ~ar11n~dn~ confórm~ a lo~ 
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criterios ya comentados. 

Primer grupo. 

En la figura 9 es interesante el comportamiento del 

componente mimosa, pues alcanza su valor estable más rapidarnente 

que los otros. El tetecho tarda un poco más en llegar a su valor 

es~able, situación que parece lógica si se considera que esta 

planta, al depender de üna nodriza para su establecimiento, 
. . 

requiere de una población ya establecida de mimosas P.ara poder 

alcanzar su tamaño poblacional estable. 

Los comportamientos en la figura 10 tienen situaciones 

interesantes: a) la disminución del valor de m, que sugie~e un. 

decaímiento de t'ipo "exponencial", b) el aumento de mt, muy 

~ápido en las primeras 40 iteraciones apro~imadamente, c) el 

incremento de~ mayor que el de mt y posteri~r a él, como una 

respuesta retardada ant~ la disponibilidad de fil· 

La figura 11 es muy parecida a la anterior en sus-rasgos 

generi'l.les. El aumento de .t es mucho mayor y casi simultáneo al 

incremento de ID· El decremento de mt es más rñpido qu<~ el de · 

m. Es curiosa la curva de sd, pues parece la combinación de dos 

dinámicas, una exponencial al principio con una sigmoide al 

final. Como conclusión puede sugerirse que los comportamientos 

de ¡;; y mt se "ir.ter.cambiaron" con los de mt y m . 1 
res pee t. i vament,.e 

de lu figura 10. 

El la. figura 12 se pueden ver comportamientos "especulares" 

de sd Y·.t· 

1 -¡ ···· 
·:. 
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Segundo grupo, 

De modo ampiio, las dinámicas de mt.Y . .t. en la figura 13 

son semejantes a las de mt y .t. en la figura 10: un aumento 

durante las primeras iteraciones y su "lenta" disminución posterior." 

De la figura 14 resalta el comportamiento de sd, ya 

que se distingu~ un lige~o descenso en las primer~s 20 

iteraciones, para luego aumentar. La linea de .t concuerda con 

lao descri~ciones anteriores: un aumento en las primeras.10Q -·-· 

repeticiones, para luego descender a su valor estable. 

En la figura 15 se encuentra algo parecido a la 

figura 12, con los comportamientos de sd y .t:: uno es la "imagen 

invertida" del otro. 

Las dinámicas de!!! y'mt en la figura 16 son muy parecidas, 

con una tasa de decre~ento ligeramente mayor para m.;;.. Nuevamente 

se registra el mismo.comportamiento para el componente .t. 

En la figura 17 resalta el desarrollo que sigue mt. con 

.ese .¡iumcnto du.rantc l.J.s primeras 40 gene:--:'--.: 1 r:.nes. También es 

notable lo ~ue le ocurrci a ~: se percibe e~ =~~bio en la tasa d~ 
1 

decremento entre las 60 y sq iteraciones. 

La última figura de este grupo es la 18. Se distingue 
¡ 

otra v~z el compo=tamiento ~clásico" de !;_, con su joroba al 

inici~ de la sinulación. E~ descenso de mt; es muy agudo, 

i 
mientras que el aumento ~e ~ es muy suave. 

Tcrc~r grupo. 

i 
En la· figura 19 hay que mencionar los comportamientos de 

~ . .., . 
m y ~..t. ambos muy parecidos. La linea que repre.senta a !o. pi:see 

Sl .. 
• , . l': 
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la tipica joroba durante las pril11eras 100 'itera,ciones. 

Para la fi~ura 20 conviene'reÍllarcar lad:i.námiCa de.!.! 
. ,.. : . . ''· -

semejante a la observada en la-figura;,11.•.En·ias-dcis:se· 
--. . "' i'·''· 

percibe un cambio en la tasa dei::rem:;,;hto', ':lná;;¡:;;d''Íllerio's'Kentre' las 6Ó 
,, ... , ~ ... ·:AJ':;~ ·):1:~""º ·~~':..;-.. :: .,.,:;:'",; _;:·;;-0.1. " 

y las 100 iteraciones. ., , ;:th· ,,_y- iv~· .. ,,,. <':i'· '.}'· 

Lo que se observa de. t. en ia,·t,tf~~~~}~d~~l-=~i--~-~n,iü.~ para 

este componente. La figura 22 e~' ~iiY,([~~~~~~f:.~g-~i~~*4~u~~ :~)'.,ª. 
excepción de las condiciones :i-niC:i<Ü~~'.: · .. :¡;:: ''.\ '.:·;!, f· ''· 

--··· -·- ·------ ----·--· --. ..:-:~.:_:._. __ , _. ·-· _, -'·+--·-· -. --~:.:--.---· ··--------
--~ .,- " -··-}_.·.)(1- ,_. __ :;·,~;,- -"::·~·: '·:~:> 

''"(''_- .- -·:·· .. -. ___ ,_ 
cuarto grupo. 

·,:;_ 

Esta simulación se asemeja las f,i,gúra~~'19•y 2_2,. por lo· 

que no merece mayores comentarios. 
i . 

--; 

" 
Contemplando todas las figuras de estas simulaciones 

P.arece apropiado concluir que: 

I) Las modificacior.es más importantes de los estados ocurren 

durante las primeras 100 iteraciones. Después' ti(?nden 

a alcanzar su valor estable de ~anera asint6tica~ Se 

trata, al parec(?r, de un sistema que se recupera de las 

perturbaciones más o m(?nos después de las 300 iteraciones, es 

decir, 300 años. 

II) Los comportamientos son parecidos. La impresión 

c~neral es que existe un conjunto de cur0as tipo que se 

:r•snn parcialmente segün sea el componence que estén 

"t:ando. 

l 
-_ r·:--. - .¡ 
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· v.~ D i s c u ·s i ó n. 

Sin muchas dudas, la actividad más importante dentro de 

la fabricación de un modelo es su validación. Es asi como se 

obtiene mayor cantidad de información sobre el sistema y sobre el .. · 

modelo mismo. 

Hay varias formas de probar un modelo. Shugart.Y West 

(l9BO) propusieron algu~as para modelos de.sucesión forestal: 

a) por comprobaciones directas de campo, b) por procedimientos 

lógicos, c) por proyecciones a largo plazo, d) mediante la 

predicción de gr~dientes de respuesta de comunidades vegetales,· 

e) con perturbaciones pasadas y comparando co~posiciones 

recientes con lugares no_ perturbados y f) por rnedfo de 
. \ 

accidentes, naturales o de uso del modelo. 

La validación no es algo fácil de hacer. Como ejemplo 

da elio es que en la mayoria de los articules ~qui citados que 

emplean modelos markovianos falta algün tipo de comprobación de 

resultados, ya sea empirica o especulativa. Tampoco se 

encontraron exploraciones de los modelos propuestos, al menos 

de f·orma explicita. 

La situación no cambia para la presente propuesta. 

Realizar una comprobación de campo es práctica~cnte imposible. 

Por esta razó~ s~ optó por la revisión del comportamiento del 

modelo bajo condiciones hipotéticas. 

De modo estricto, el primer paso en la comprobación de 

un :nodcl_o marl,oviano e~ det.errninar si el sistema por mc.delar 

tiene en verdad un comportamiento rnarkovianc. Esto es algo que 

·- -·----~i:! __ ~ca,s_iones_ se olvida. El problema de se~· ··~tes Ornisii:... -::s ·es 
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que tal vez se estén usando herramientas· inapropiadas para 

estudiar el fenómeno en cuestión (i.e., aplicar modelos lineales 

para estudiar procesos que no lo son, como puede suceder con este 

trabajo). Pero conocer de antemano la dinámica del proceso 

estudiado es a veces imposible. 

Anderson y Goodman (1957) propusieron una prueba 

estadística para determinar si un proceso cualquiera podía ser 

clasificado como markoviano. Usher (1979) retomó esta prueba y 

la aplicó para algunos procesos de sucesión animal. Dicho 

análisis consiste en la evaluación de la independencia de las 

probabilidades de transición de la matriz de.proyección. La 

hipótesis nula propone que las transiciones en la suces~ón son 

independientes. La hipótesis alternativa es que no son 

independientes, condición que puede corresponder a un proceso 

markoviano (Usher, 1979). 

Una evaiua.::ión como la descrita se halla fuera de 

consideración para el modelo propuesto, debido a.que el· análisis 

necesita que las probabilidades de transición se obtengan de manera 

empírica y que además se tenga un nümero "grande" de ellas, 

para ~cder tratarlas estadísticamente. 

otros aspectos ·pertinentes para comprobar en un modelo 

markoviano son los cúatro requisitos que debe tener el problema 

por ·modelar. Para el pl:esente modelo hay problemas básicamente 

con GOS de ellos: 

1) Las probabili .. __ transición casi seguramente no son 

constarites. D·~ ::·er .años en que .sea mayor,· por ejemplo, el· 
"• 

establecimiento - : :'.losas o la mortandad de tetechos (ambos 
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1) Hay muy poco establecimiento de plántulas -de i;nimosa.. Para 

los tetechos ocurre algo parecido, aunque su 
, ..• 

establecimiento es algo mayor. 

2) una vez que alguna de las especies se ha logra.do'''~stabiecer, 

su probabilidad de morir es muy baja. 

de reemplazamiento rnuy lentas. 

Este sistema tiene tasas 

J) Si bien hay evidencia clara de los procesos de c'ompetencia 

entre mimosas y tete;;,hos (Va_lieri1::i::-~ariue1::! __ ."it¡;> X _z.av_a~a-:_H~r~~<:i~---

1991), el modelo indica que las asociaciones mt sqn "duraderas". 

4) En el modelo aquí presentado los flujos entre etapas no son 

muy importantes. Se trata de un sistema "estanco", con poca 

com.unicación entr8 estados. 

En la colina de la zona de estudio se ha descubierto la 

importancia que tiene la orientación de las laderas en los 

~iversos procesos biológicos. Esto se debe en gran medida a 
·, 

qtie cada ladera presenta microclimas diferentes, por lo que se 

generan regiohes mas benignas que otras. Peters-Recagno (1992~ 

encontró que, en términos generales, la ladera S es la más 

adecuada para el crecimiento de plantas y la menos apropiada 

es la N. Con esta información se puede especula~ un poco más 

con el modelo: 

5J. ~a haber rnás establecimiento de plántu12~ en la ladera S~ 

mimosa no se ha comprobado, pero ap~ ~~~~ente es asi 1con 

·!techos .-··;:.z, 1991). 

6) .-:~ismo ª'- ~ambién halló·evidencias de . ~ las tasas de 

Previilmente, 

._ .• ~Jl de 



crecimiento para está especie, - con resultados seimejantes; 

7) Las ob~ervacion~s ·previas sugieren que el m~deÍo toma valores 

distintos para cada flujo, _dependiendo de la· ·1adera. De este 

modo, es cÍ.e esperarse que, p. ej. 1 P21 ( sd --> .!!O sea mayor en la 

ladera S, al igual que P32(m --> mt). Por otra parte, en la 

ladera N, P44(.t --> .t) puede adquirir valores menores. 

8) Una posible consecuencia de la diferencia de intensidades en 

_los flujos del sistema para cada ladera es_ la presencia _de~ 

diferentes proporciones relativas de los estados del sistema. 

En la ·1·adera S tal vez haya más mt y menos sd. Evidentemente no 

es confiable hacer ex~rapolaciones tan simplistas, pero son 

útiles para ejemplfficar el hecho de que las diferencias 

ambientales afectan <". los procesos de recambio de espe.cies. 

¿Los comentarios anteriores nos permiten determinar si 

hay sucesión? Un modelo markoviano no es capaz de simular 

sucesiones adecuadamente. Representa sistemas con un número. 

fij6 de etapas (que pueden ser especies o tipos de vegetación), 

mientras que en las sucesio~es lo que ocurre es la aparición d~ 

etapas que previamente no etltaban. Hay que precisar más. 

Plantear fenómenos de sucesión con dos especies no tiene mucho 
¡ 

sentido. El significado surge al enmarcar a estas dos plantas 
. 1 

den~ro de toda la co~unidaci.'.vegetal. La mimosa y el tctecho 
. ' tal vez.sean·las especies m~s importantes de la zona estudiada 

y· no e>:clu.siv¿,.cr.ente por su abundancia. Los trabajos·de 

Valiente-Bariuet, Vite y zavala-Hurtado (1991) y de V~licnte

.Banuet y Ezcurra (1991) indican el,pesol~e las rnl~osa~ ~n la 

comunid<>d. Las interacciones entre ambas esoecfes ouede~ defiriir 
-·· ... 
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las caracteristicas· generales del recambio de especies en la 

colina de .estudio. 

Con todo, la simpleza del modelo expuesto permfte 

especular un poco más. Godinez, Guevara y Valient'e'-Banuet 

(en preparación) encontraron que un gran número de especies 

vegetales están asociadas a plantas nodrizas, al menos durante 

una etapa de su vida. Si cambia la abundancia de nodrizas, 

es _factible que se modifiquen las abundancias de las planta.s~ 

asociadas e incluso la presencia de éstas. Si agregamos otro 

supuesto, ~l de la capacidad de carga del sistema para las 

nodrizas, tenemos una representación que sugiere la existencia de 

procesos sucesionales.· 

Un problema con esta interpretación es que hace 

rcferenci~ a perturbaciones "grandes" que reduzcan sensiblemente 

~as poblaci6nes de mimosH y tetecho. No hay evidencia de este 

tipo de perturbaciones. Aparentemente sólo ocurren procesos de 

mortalidad natural. Con cambios "suaves" y de poca maghitud; la 

interpretación del pjrrafo anterior es poco sostenible, quedando 

' como conclusión pla~2ible et recambio de especies. 
1 

Con todo, 

el ~odclo verbal descrito en secciones previas sigue siendo, 

a mi parecer, correcto ~n l~ general. Coincide con el 

modelo de facilitación de C~nnell y Slatyer (1977). 

Ya se comentó la e~casa capacidad predictiva de este 

modelo, porque se construyó~suponiendo que el sistema estudiado 

se halla eh el equilibrio. ·sin embargo, ha.y un par de resultados 

del modelo que no.son ~conscientemente" tautológ~cos, pues no se 
• • • . • • • . ./, . • -le' 

incorporaron explicitamente en él. .surgen de la interacción de 

sus componentes y pueden ser muy .. ú"i:1.i.tos pa:cd ."<.!nc.enuer··ai.yu11o_s, -·. 
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las características generales del recambio de especies en la 

colina de .estudio. 

Con todo, la simpleza del modelo expuesto permite 

especular un poco más. Godínez, Guevara y Vallen~e~Banuet 

(en preparación) encontraron que un gran número de especies 

vegetales están asociadas a plantas nodrizas, al menos durante 

una etapa de su vida. Si cambia la abundancia de nodrizas, 

es _factible que se modifiquen las abundai:ic:ias. de :i,a_s. p:J,antas_ 

asociadas e incluso la presencia de éstas. Si agregamos otro 

supuesto, el de la capacidad de carga del sistema para las 

nodrizas, tenemos una representación que sugiere la existencia de 

procesos sucesionales.· 

Un problema co~ esta interpretáción es que hace 

referencia a perturbaci0.'1'2S "grandes" que reduzcan sensiblemente 

~as poblaciones de mimoso y tetecho. No hay evidencia de este 

tipo de perturbaciones. Aparentemente sólo ocurren procesos de 

mortalidad natural. Con cambios "suaves" y de poca magnitud, la 

interpretación del pürrafo anterior es poco sostenible, quedando 

como conclusión plausible ei recambio de especies. Con todo, 
1 

el moctelo verbal descrito en secciones previas sigue siendo, 

a mi parecer, correcto en l~ general. Coincide con el 

modelo de facilitación de c9nnell y Slatyer (1977). 

Ya se comentó la e~casa capácidad predictiva de este 

modelo, porque se construyó!suponiendo que el sistema estudiado 

se halla eh el equilibrio. ·sin embargo, ha.y un p.ar de resultados 

del modelo que. no. son ''.conscientemente" tautológ~c.os, pues no se 

'incorporaron explícitamente en él.· .sur~en de la inte:2acción de. 
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aspectos cualitativos 

qno de ellos es el tiempo de recuperación de las 

perturbaciones, estimado en 300 años aproximadamente. 

Generalizando un poco, este valor nos puede hablar de la 

estabilidad y la resilencia del sistema. 

Discutir acerca de·1a estabilidad de este sistema es 

dificil. Algo se puede decir, con todo. Basándose en los 

criterios de Holling (1973), se encuentra que este sistema es .. 

estable, porque se recupera relativamente rápido de las 

perturbaci6nes y no fluctúa alrededor de Jos valores de 

equilibrio. Después de las 300 iteraciones alcanza su valor 

asintóticamente, sin o·scilar. 

El mencionado autor definió otro término, la 

"resilencia", que es "la medida de la persistencia de los 

~istemas y de su cap?cidad para absorber el cambio y la 

perturbación, .Y todavi~ mantener las mismas rela6iones entre 

poblaciones o variables de estado". Sin ser muy concluyente, 

el autor propuso que ~xiste ~n rela6ión inversa entre estabilid~d 

y resilencia: sistemas muy ~stables -· · ~uy poco resilentes y 
1 

viceversa. 
1 

. 1 
Un modelo markovian~, debido a su rigidez no·permite 

averiguar si el sistema es ~uy resilente o no. Sin embargo, 

se e"nconti:-6 que pequeñas fl~ctuacioncs en una probabilidad 

de paso (Pll) modifican enormemente las proporciones entre 

etapas del· sistc~ Puede ¡:ensarse que este sistema tiene 

poca r'"silenci-o 

La hor:•0·:: .. :.1widad 
-:.l . "". 

c. -.E~tal juega un pape~ importante en 

~inución de la resi~ . cte los sistemas, según ~Jollin·9-·: ·. 
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.· /' 
,'(1973). 
i 

En ambientes constantes los organismos :no· tienen 

nec'esidad de responder ante fluctuaciom~s. E:1'resultado es una 

pérdida de capacidad de respuesta genética cle:~asp.;blaciones. 
Consecuentemente, pueden suceder.extinci.;né.~ ante'algún cambio 

drástico del entorno. 

L. Valiente-Banuet (1991) en su trabajo sobre patrones 

cli~áticos del valle de Tehuacán, halló que 'esta región tiene 

altos índices de predictibilid~d en la precipitación pluvial. 
- ------ -- - ---·- ·- ----·- ·-··- --.-- - · 

Se trata de un ciima estable ; "largo plazo". Así se refuerza, 

si bien indirectamente, la afirmación de que el sistema tiene 

poca rezilencia. Se trata de una especulación intersante, 

aunque algo exagerada, tal vez. 

UD a!?pecto del. modelo 9ue. seria pertinent;e conoc.er, se 

refiere a la importancia relativa que tiene cada componente en 

la dinámica global·del sistema. Forz3ndo un poco las 

interpretaciones de ld .rn¿triz ES, se encuentra que las 

probabilidades de paso que afectan más a la estabilidad del. 

sistema son las que representan transformaciones entre etapas. 

En realidad, es la interacción conjunta de todos los componentes 

del modelo la responsable de la estabilidad y la resilencia. 

Sin e~bargo, es intere~ante descubrir que puede haber elementos 

mayormente involucrados en una de las mencionadas propiedades. '. 

En tórminos prácticos, una situación como la· descrita Fued~ se~ 

muy úcil cuand~ se desee modificar racionalmente el sistema 

estudiado. Si el interés reside en que el sistema se recupere 

de una perturbación, hay que actuar sobre las probabilidades de 

transición que relacionan transformaciones entre etapas. 

__ ... ___ •· -, .... :.::.. __ :·'....::-:~.".:' -:.::: .... :"'"::'e;,. ...... - - ,)... · ..... ..,.-:-' ... ~-.r,!- ... _.,,ncia ··- "---··'.-· ' "[·:--· 
., 

_66 : ' .: 

_qu~ -~-~.,. ... 

.. 1 
-· 



/· 

... 
-- ·--- ·- o '-.;;,:.e:·-

- ---=--· --- ""'-=-'-

parece tener la etapa ?sl en el modelo~ geq~;ñ~s :m6difiéaciones 

en el valo.r de este paJ::ámetro produce~ vec;t.oi-~~ ~stable.S muy 
':- .. ~ :·. ':." .. - '.' ·-/·:~· .. "-~-·-.(:'.- ··,:::.::···. . -~~~ ·. 

diferentes de los observados en el campo. ,Aparentemente,.· el.:,, 
: - .. -.· ... -- .. -- " 

comportamiento del sistema se regula básicam,ente pal::· lc~is camb'ios 

en la formación y transformación del suelo y no por l~ 

disponibilidad de agua o por interacciones biológicas, como pudiera 

creerse. Estas e;:plicaciones pueden complementarse diciendo· 

que_ cada una de ellas actúa en distinj:as ___ ~sca_l<:s ___ '=.s.P.':.C:.~il.le~X- ...... _______ _ 

temporales. Por un lado están.las interacciones intra e 

interespecificas, propias de escalas de tiempo ecológicas 

(decenas de años) y terrenos no muy grandes. , Por ?tro lado, 

los procesos erosivos y de pedogénesis con duraciones de. centenas 

y miles de aftas, reflejados en zonas amplias. 

Como consecuencia, adquiere mucha relevancia la demografia 

de las poblaciones de mimosa, pues es la planta que puede influir 

de modo más directo en 'las proporciones de suelo desnudo, además 

de que es un componente muy importante en la estructura· de la 

comunidnd. Esta especie puede verse como una "conexión" entre 

las dinárnicas ecológicas y ~eológicas de la zona estudinda. 
! 

¿Es posible hacer un modelo que subsane las deficiencias 

coment,'\das? Yo estimo que li. Antes de hacer. propuestas 

concretas, conviene comenta~ algo más sobre la actividad del ,, 

mod~lajc. Se puede hacer uri modelo prácticamente de cualquier 

cosa ~ con cualquier intención. Por eso se debe ser cauteloso. 

'..'ne· los· fines· de la investigación cientifica e.s proponer 

~rtas y que sean generales. Elaborar hipótesis sólo 

peo: !1.CS. r:iuy part~ciulares es ,cornd' no explicar.. "¡)ada, pues." 

ne -ión con teorias más é.lh1t-J.l.J..(.1.=i·. -· ...... u.aui. .. 1.:~ ;:.e· 
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modelos es muy fácil caer en, esto;º erroies. Un elemento 

regulador para la el"abÓración ,,de mOdelos es su· aplicabi-lidad a 

casos diversos. En general, lo,s modelos aplicables a más 

fenómenos son más útiles a la larga, ya que permit~n la 

comparación entre aproximaciones y resultados (Slobodkin, 1987). 

Esta es una de las virtudes de los modelos markovianos: sus 

porpiedades generales permiten que sean empleados en diversas 

áreas del conocimiento. otra de las funciones de _un _m_cic:l.~_l_o __ ---··------- - ... 

es otorgar una estructura o "esqueleto" donde ~comodar la 

inf~rmación que se tenga del sistema analiz~do. Encontrando las 

partes "visibles" del esqueleto, es más fácil desarrollar lineas 

de trabajo que subsanen esas carencias. 

Si se desean elaborar modelos de sucesión adecuapos para 

estas regiones semiáridas, conviene, entre otras cosas: 

i) Conocer más acere~ de los procesos de establecimiento de 

mimosa, sus tasas naturales de reclutamiento y los mecani~mos que 

la controlan. 

2) Ampliar los conocimiento~ sobre la interacción mimosa tetechó. 

Es una asociación muy in~eresante, pues en ella se reflejan a lo 

largo de la vida de dich~s plantas procesos de nodricismo y 
·i! 

competenbia. Todo en diierentes etapas de una sola asociación 

C'.º" Los mismos ind'ividuoJ. Si en verdad son asocie': :mes ¡ 
duraderas como- lo propon~ el modelo, los estudios F~~den 

·centrarse en los posibles mecanismos que eviten la competencia 

~re ambas especies. 

_, ·e :1eral, precisar las velocigades .:.naturales a ·1a.,s. que_ 

~n los procesos de recambio de estas especies (otro·de los. 
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defectos de este modelo es que no tiene mucha conexión con estas 

tasas) • Para este tipo de modelos es muy importante:.poderlos 

relacionar con las escalas. de tiempo ª· las que.oC::~r~~n- los 
. . .:::. 

procesos estudiados, si es que se desea qono~ef-1.cif; ;~f;ibles 

comportamientos a l.argo plazo. 

4) Delimitar si se está tratando con sistemas en los· que importe --------

más _el componente ambiental o el biológico·. .En estas. reg_iones 

hay procesos evidentes y delimitados_ (como l_a. competencia y el 

nodricismo entre mimosas y tetechos), que interactúan con eventos· 

regidos por condiciones ambientales (e-g~ el establecimiento de 

mimosas, dependiente al parecer de la llu~ia) . Una pregunta· 

. interesante seria ·ave~·iguar cómo la interacción de estos factores 

se re~leja en la comunidad. 
. . 

5) .Estudiar a fondo los procesos de formación y tran~formación de• 

suelo. El modelo propuesto indica que el suelo juega un papel 

muy importante en los procesos de la comunidad vegetal. Como 

~jempld de esto, urio de los resultados del trabajo de Godinez 

(1991) señaló que las cactáceas de la zona crecen mejor en 

tierra extraida bajo mimosas. 

G) Ev.aluar ias perturbacioioes ocasionadas por el uso del 

ambiente. Es necesario concer de qué manera afectan las 

actividades humanas a los procesos biológicos ~e este valle, 

si se preté'nden desarrollar estrategias racionales de 

manejo de recursos. 

7) Discernir si los procesos de cambio (conside;actos en su 

totalidad) se comportan linealmente, o si conviene emplea_r 

'.otro tipo de herramientas para modelarlos. 
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Tabla 2. Ventajas y desventajas de los modelos markovianos 
según ~sher, 1981. 

DESVENTAJÁS 

1) hay dificultad para definir 
los estados que debe tener 
el modelo; 

i) los datos son dificiles 
de colectar; -- - - - ---

J) el modelo sólo incluye 
una dependencia sencilla 
(son ahistóricos); · 

4) l~s probabiljdades de paso 
pueden no ser constantes a 
lo largo del tiempo; 

5) no cbntemplán patrones •spa
ciale:s; 

6) el modelo debe conte"rr.plar a 
todas las especies presentes 
en la zona; no es capaz de 
incluir aparicio11cs nuevas; 

7) con el tipo de inror=ación 
requerida pac~ elaborar este 
modelo~ se vuelve innecesaria 
la elaboración de éste. 

77 

• VENTAJAS 

1) pueden tener gran poder 
predict_ivo; 

2) pueden servir para corro
borar modelos verbales. 
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Tabla 3. Ventajas y desventajas de los modelos markovianos 
según Jeffers (1988). 

DESVENTAJAS 

1) la ausencia de relación con 
mecanismos funcionales no los 
hace propios para este tipo de 
estudios; 

2) alejarse de los supuestos bá
sicos de una cadena markoviana 
de primer orden, complica enor
memente los estudios; 

3) e·n algunas ocasiones los datos 
para obtener las. probabilidades 
de paso pueden ser insuficien
tes,en especial para transi
ciones poco· frecuentes; 

4) la validación de estos mo
delos dep0ndc de su ·predic
ción a largo plazo, por lo que 
difícilmente ~e puede lograr 
para periodos verdaderamente 
prolongados. 

VENTAJAS 

1) son relativamente fáci
les de obtener a partir 
de datos sucesionales; 

2) no requieren de mucho 
conocimiento sobre los 
mecanismos del cambio, 
pero ayudan para indicar 
en cuáles áreas especi
ficas del problema pueden 
ser interesantes para 
investigar 

3) la matriz de transición 
condensa los parámetros 
esenciales de la dinámica 
estudiada; de una man~ra 
que pocos modelos 
consiguen; los 
resultados son fácilmente 
representables en forma. 
gráfica, por lo que son 

·más comprensibles para 
gent~ ajena H este medio. 

5) los requerimientos computa
cionales son modestos, y 
pueden ser cubiertos por 
una computadora pequeña. 
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Tabla 

dist.1 

dist.2 

fuente 

ESTA TESIS NO DEBE· · 
SALIR DE L~ BIBLl!JTECA: · 

4. Análisis de varianza· para las distancias entre 
especies. 

. 

qas:~_s min max x d.e. 1 

(punto --> sp. l.) 97 o.o 2.4 0.982 0.508 

(sp.1 --> sp.2) 97 0.1 2.75 1.026 0.581 
.·. 

sum. cuad. 
cuad. G.L. med. F p· 

tratamiento 0.094 l. 0~094 o. 3.15 0.575 

error 57.12 192 0.298 

Para un nivel de significancia de 0.05% se encontró que 

F calculada << F de tablas. 
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Tabla 5. Proporciones-iniciales para la~ simulaciones. 
de perturbación. 

Proporciones iniciales 
copmonente del vector 

sd 

l 
o 

o 
l 

· -·- mt . 

o C;9 : 

. --· ·-º---·· º· o 

·o o lo 
.... ____ .. l ____ c ________ 0_. _ _:_ ______ ·'-·~-----11- ~--·-- ~--- -- --" -·-· 

. ·' 

o 

0.5 
0.5 
0.5 
o 
o 
o 

0.3334 
0.3334 
0.3334 
o 

0.25 

0.5 
o 
o 
0.5 
0.5 
o 

0.3333 
0.3333 
O. 
o. 3334' 

0.25 

o l 12 . 

. o. o 1.3 
0.5 o 1.4 
o 0.5 15 
0.5 o 1.6 
o 0.5 1.7• 
0.5 0.5 1.8 

0.3333 o 1.9 
o 0.3333 20 
0.3333 0.3333 21. .:;: 
0.3333 0.3333 22 

1 0.25 0.25 23 

.~· 

·, 

, __ ,,., .. :· .. _:_,;..:-;.,· -.·-· 
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Tabla 6. comparación entre las proporciones:.estaQles y las 

sd 

in 

·-mt.-

t 

\ 

porporciones observadas, · · " · 

Vector de. 
estados 
estables (V.E.) 

0.790691 

0.077882 

····•· •
1ved.tor" de' 

· estadós -.. 
··de campo (V ~o.). 

0.791 

o.oi8 

··O. 031107 - -·- --·-·---------- -- ----0 ~031--~~ +---...:__ ____ e_ ___ • ..... e~: _____ _ 

0.10032 

,, 
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Tabla 7. Vectores estables-obtenidos-al modit:icaren i.% 
el valor de la probabilidad de transición. 

. v·.E. pl1 12.il 12.ll P.ll 

sd 0.791 0.38675 0.83718 0.81426 0.79604 
m 0.078 0.22819 0.08246 0.05632 0.08158 
mt 0.031 0.09114 0.03294 0.03063 0.02534 
t 0.1 0.29392 0.04742 0.09879 0.09703 

valor 
original 0.9~8 0.992 0.9765 0.9662 

valor 
modificado 0.98802 0.98208 0.96"6735 0.9565 
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·.Tabla 8. - Vectores estables obtenidos, al:-modificar en l.Q\· 
el valor de la probabilifta_:ct:; a:% l(~~q, .. 

V.E; 12.ll R.44_ ~- :ell 
-

sd 0.791. 0.06909 o. 8 7:16:5: o, .. 8:5819 O.Sl.075 
m 0.078 0.34639 o.o85·a~5 o .. 01613 o. 091.'16 
mt 0.031. 0.1.3835 o. 03'4.:fi ó,.:02975 .o.oasis 
t 0.1 0.4461.8 o. 008.~~ o_ •. 09593 0.08799 

valor 
original 0.9º98 0.99~ o, •. 9765 0.9662 

.. - -- --· -- - - .. -- -·-·-- - -- --- . --- -- --·- -valor 
mod-ificado 0.8982 0.8928 o, .. 8.7885 0.869SS 
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Fig • 2 • 'Tres modelos de los mecanismos productores de la secuencia de especies en la 

sucesión. Las líneas punteadas representan interrupciones del proceso, con 

frecuencia decrecien'te en el orden :w.x,y y z. (Tomado de Connell y Slatyer, 197'!) •. 
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Figura 3 . Modelo que describe" los di venos equilibrios entre 
compctenri~ restricciones. y la .Utcración en Ja Y('gct:t.eión, 
y locaJización del.u cstr;UeJ!:ia..s primarias y secundaria.s.·/c• 
importancia.relativa de la compC"tcncia (-·}: /s> importan .. 
cia rcbtiva de las restricciones (---);id, importancia rda
tiva tic la alt.cración (-.-.-). La clave p:tra lo) símbolos d~ 
l • ~stratcp:ia..s S(" inC"lcyc en d lexto. (RC'protlucid;a del Ame. 
r1cJ'l Naiura/Ut, 111. 51'1. prmlisn de la Univcrsity of Olicago 
Prcu. <Dl977. llle Uni\,.cnity of Chic.tgo Prcu.) 

Cal (b)_ 

Figura 3 .··u1a~·r~mas <¡uc repre~cntan las li'neas de SUC'csiñn en 13 \'C·¡\ct.ar
condfr.ionn dC" ;Lll.1 (S 1 ). · rnodC"ra<.b. (S2 ) y ba.ia (S 3 ) produt:ch·ü.1.:uJ porcr. 
en condidonC'~ tlt" ;uunento (S4 ) y cli:uninudón (S5 ) <le: Ja productivfrb.d í'"" 
El 1amario de la híornasa de: la pla.ma c:n caria :-lapa de: Ja succsiOn se: imlic..\ p~:. 
dfo <le: círrulm. f'il:'a la dhtribudbn t.ic: las estrategias y fonnas e.le vid:& <lc:ntr(: 
rri:inJ;Ulo, \'Cr fir,l.Jrou I' y 1 !J rc:-spc:cth:amc:ntc:. (Rc:produdclo de American :-:ar-~':·}· 
list, 111,:: ¡,~ perrniso dC' la Univcrsity of Chicago Prcss. 0J 977. Thc.UrúvC'n:i:'j' <:.•!' 
Chkago l"ress) l ·t om~•dn ·J~ (..,,. 1 rr1 r> / ~ .... ~¡.) 

·> 



Fig. 4. Modelo .de. sucesión de· Tilman (tomado de Tilman, 1988). 
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Fta. 5_. Propuestas de diverson autores sobre :ie~uencias de reemplaza.miento en la suc"csión • 

. Las. letras A-Den los inciso (o)-(0 representan tipos de vegetaciún hipotético& 

o <11:11pecies domin11Rtes; los letro.s subindice en (c) indicen que los especies están 

presentes como componentes mcnoreso prop33ulos -por sicpleza, se om!tieron desde 

(d) ha.ata (g); las flechas delgad33 repr~senta:i. cecuenc1a.s de espewcies o de ve~ 

tac:i6n en el tiem[!O; los flech:ss gruesas repre!lent&n posibles puntos de partiJ.o. 

para la sucesión de!lpués de una perturbación; en (3), Up, Ns, Ar y Fg repre~c.:ntnn 

Betula populifr.ra, N\-~$8 :lyh-atic·a, Ac~r rubn•m y l-'.-.p111•; prnndifolio rep~ctivlll:lente, 

y le.11 tres flechas de cabeza abierta rurnescnton transicione!: poco frecu1mteii 

(deopués de Nobel, 1981). (Tom.3~0 y traducido de Miles, 1987). 
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F'ig. 7. Tipos de model'os mad:ovianos (Tomado de Jefferrs, 1988). 
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