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I.- Resumen .

Se elaboré un modelo que representa la dinémica de
reemplazamiento de especies vegetales propias:del yalie semiarido
de Zapotitldn de las Salinas, Puekla. La herramienta matematica

empleada es la conocida como cadenas de markov. Se exploraron

las propiedades del modelo para determinar al componente. del

.sistema que mds afecta a su dinamica. Aungue se trata de un

modelo sin poder de prediccién, debido a sus caracteristicas
tautolégicas, es Gtil para enmarcar a los conocimientos gue se

tienen de la zona de estudio dentro de una concepcién dinamica -

de la vegetacidén, asi como para proponar posibles temas de

investigacién necesarios para entender con mayor amplitud los
\ . i

diversos procesos bioldgicos que acontecen en la zéna de estudio.’
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La vida no es. un ensayo, aungque tratemos muchas cosas; no es’un

cuento, aungue inventemos muchas cosas; no es un poema, aungue

sofiemos miuchas cosas. El ensayo del. cuento del poema de la. vida

es un movimiento perpetuo; eso es, un movxmlento perpetuo. L

Auguste Monterrbso; -

i
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1.~ Cambios en la vegetaciodn: sucesiones.. e R Iy SRS
robablemente, una de las cualidades funddmentales de la
naturaleza es que se halla en constante transformacién.
Transformacidén gue se manifiesta de diversas maneras. A una de
ellas, gue se refiere a los cambios que ocurren a lo largo -del
tiempo en grupos de plantas que ocupan uﬁq misma zona, se le K
conoce como sucesién vegetal.

cQUé es una sucesidén? o més precisamente, que se pretcnde

expresar cuando se dice que una entldad cualquxera estd en un prcceao

“de sucesién? = Basicamente la fznalldad es resaltar una perledad

del objeto estudiado: la propiedad del cambio, con la particularidad
dé que este caﬁbié ocurre de ﬁna manera prdenada} es decir, que toda
la-transfofmacién puede ser contemplada comoc un conjunte de étapas
que ocurren (o, aparecen) secuencialmente y gue esta secuencia se
repite siempre que coincidan las condiciones necesarias pafa ello.
Una sucesién, entonces, es una serie de cambios en el'tiémpo

que ocurren ordenadamente en una entidad cualquiera.



La'sude

términos: como un "pat

de colon1zac1ones Y extlnc1ones ‘en

‘

Harper y Townsend,

de espec1es"

(Begon, 1986

Loslantecedentes inmediatos de los estudlos co

Estados'ﬁnidos. A prih;ipiés de éiélb'Cowlegwkigéfx; escribid -
el mecanismo .de estabilizacién de dunas de érena, que éepende‘del
reemplazamiénto secuencial de distintos gfupoé deAplantas. Con,
este frabajo puede dgcirse gue comenzaron los estudioé sobre :
suéesiéﬁ»vegetal. Algunos anos después se genefaron

\

dos escuelas o modos de interpretar a la sucesién.. Una de ellas

es 1a denominada "escuela organismica", desarrollada prinéipalmenﬁe
por Frederic E;»Clements (19216); la otra es la "escuela
individualista", "elaborada por Henry Allan Gleason (1926).

Ld primera escuela (empleando la misma metafora que usd el
autor) concxbe a la comunidad vegetal como una entidad (organismo)
perfectamente delinita@a, poseedora de una his torla, es decir, gque nace,
crece, se reproduce y muere. La sucesién vegetal, entonces, consiste
"simﬁlcmmnte“ en el dcsérrollo de uno de estos organismos, desde que
naée hasta que, 2lcanza su madurez y muere. éada etapa de este .
deéérrollo recibe el nﬁmbre de "etapa seral® o Ysere". A la fase
adulta se le conoce con la denominacién de "climax".

Por su parte, la escuela individualista interpreta a la
agociacién vegetal como el rssultado de la accidn de dos comgonantési'

las condxcmoncs ambientales de una zona (gue no tienen por qué ser



Vegetal.' Por tanto, la sucesidn vegetal se inte?p eta como'éi S .

acceder a ella. Los cambios en estas asoc1a010nes'

las interaccionés de las especles con' su medlp y <

Si se modifica alguno de estos factores se mgdif

cambio de. las especies componentes de dicha asociac16n, orlglnado

a su vez por una variacidn en el amblente o en 1as espec1es que .

lnteractuan. Como los camblos de las asoc1aclones se expllcan

por 1as caracterlstlcas 1nd1v1duales ‘de cada espe01e 1nvolucrada,
se conocidé a esta 1nterpretaqlon como 1nd1y1duallsta.

Otro enfoqué del proceso de sucesidn también descrito por -
Clements (1916), es el que distingue entre sucesiones primarias y
sécuhdarias. La ocupaéién por plantas de una zdna'que no tenia _4 .
vegétacién antes (como el terreno dejado por un glaciar en i s

retroceso) o en la que 'la’vegetacidén previa no afecta en nada a -

"esta ocupacidn, se ccnoce como sucesién primaria. A la

_la ‘sucesién vegetal, puede ser intéresante hacer algunos--

recupéracién de un &rea previamente ocupada por plantas (como una _
regisn bosco$aﬂqﬁe se incendié) se le llama sucesidn secundarias
Eﬁvla década de los afnos 30, Tansley (19?5) propuso una’
Clasificacién de la sucesién basada en el origen de los mecanismos

reguladores del proceso.. De este modo distinguid: a) la sucesién

autogénica, condicionada por causas intrinsecas a la comunidad

vegetal cambiante, (i.e. relaciones intra e interespecificas de
cualquier tipo) y b) la sucesién alogénica, regulada por Citores

extrinsecos a la comunidad (condiciones ambientales fisicas).

.Retomando la expc:icidén de las dos maneras de entcnd

comentarlos, a.mi’ parece“ dtiles.para comprender mejor.a.las - fﬂﬁff



totalmente antagonlcas

/ B Dentro del contexto,de

fgrandes_"estllos" de abordar el estud
consiste en concebir a 1os fenomeno

interaccidén de sus partes: si se conoc

componentes, s2 puede conocer el func1o am

Esta escuala es la denom:nada."reducc1onlsta" “La otra forma de

1nterpretar al ob]eto estudlado es v1endolo como una entldad que

es algo maés que la suma de sus paxtes, con carateristlcas

propias, inexistentes en sus componentes.j Se conoce a sste

enfoqug como "holisticc;. Estos dos graﬁdes medos para .
interpretar a la naturaleza, si bien de ninguﬁa manera son

Cxcluyentes; se han "éontrapunteado“ a lo largo del desarrollo de
cada una de las disciplinas éientificas, contribuyendo, mediante

fla qenara01on de polenlé. , al avance de la ciencia. Las

c;gnqxgs.blologlcas no escapan a esta generalizacién, . "  .

como ﬁampoco 1o hace la ecologia, situacién cgﬁentada por

MeIntosh (1981).

La nencionada polémica de reduccionismo vs. holismo esté
presente en los estudibs de sucesidén, desde sus comienzos con
Clements (que propuso a la sucesioéon cono el dc arrollo ontogénico
de un organismo) Yy Gleason (con su explicacién basada en los 4 
rangcs de tolerancia de las distintas especies involucradas ‘

en la sucesién). Tansley (1935) expuso el problema de interpretar o .

a la comunidad vegetal como un organismo y a la sucesidén cono el

cormunidad

- crecimiento de este’'"ser", comentando gque si bi

. R . Casteel v S
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casi—organismo, no lo es en feali

los pr1nc1pa1es marcos de referenc1“"

anallzar fendémenos de este tlpo. Lds-traba o

concretos, embleando alguno de los enfoqup

comblnac1oneq de estos (Oostlng y Humphrey, 1940 Keever, 1950

Rice y Pancholy, 1972) .

Egler (1954) pfoﬁusokdos modelos qénerélééypara sucesién.
en campos abandonados: 1) el reemplazo de un grupo de especies por
otro_debido a cambios ambientales, llamado dé'flogistidq dé reemplazo
(feiay flo;istics); 2):modelo de compoéicion floristica inicial
(initial floristic ccmposition), que consiste en el desarrollo de
e;pecxe; ya- prescntes en la zona en forma de semillas o propagulos,
que mddu;an , aon promlnentes en momentos diferentes del reemplazo
de espec1es;. v E - B ) .

. ‘ El enfoque holls-a tuvé’nuevos'defénéores con Margaleff
(1963) y odum (1.969) . Bcevémenﬁe dicho, ellos reconocieron a 155
sucesiones conmno fendmenos aétorregulados con princiﬁios y términos
muy -claros, en los qgue hay un aumento progresivo de la biodiversidad
y de 1la cowploj1dad estructural del sistema estudiado. Odum (1969)

"presenno una, tabla con las caracteristlcas de una comunidad que
pueden camblar en una sucesidn, junto con sus respectivas tendencias
eéﬁéradas (Tab‘a 1)y. N o . .

» Una revisién gobre eatas poslc1ones fue hecha pcr Drury

-

y Nisbet (1973) qulene concluyeron aué‘laq propuestds de los

'-=uto*cs drrlba meﬂplonadoq'no eron o,
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complejidad,

casos'particulares, tampoco reflejan. : propledade emergentes del

sistema. Segfin ellos, son producto de la 1nteracc1on de las

caracteristlcas propias de las pcblac:ones 1nvolucradas.
Un aspecto no abordado hasta ahora en este traba;o es el

reldulonado con las Lecnlcas para estudiar suce51oneb vegetales.

”Egto”gg importante, pues parte de la validez de un_ estudlo depende del

modo en que se obtuvo la 1nformac1on requerlda.» Mueller Dumbols y

Ellenberg (1974) mencionaron dos métodos para estudlarla.

a) trabajos en un mismo sitio; b) uompalando SlthS adyacentes. S
- r

(Fig. 1). , ’ : ‘.

Basandose en la informacidén acumulada hasta ese ano,.

bonnell y Slatyer (1177) elaboraron un modelo genera] sobre sudesién'
vegetal, que intenté explicar y clasificar los distintos procesos
‘de sucesién. Este esguema es de aceptacidn general por lo

;lustrativo, si bien se halla limitado s8lc a cambios en la

composicidn de éspecics (Fig. 2). En él suponén que ¢l ambiente

se mantliene casi constante, con cambios minimos. Para el

andlisis de este procéso,'ai nodelo toma en cuanta dos aspectos’

de la sucesién: 1) La bnlot zzxién del espacio reqién desccupado,
‘2) el tipo de interacciones - -+ turgen entre las especies ;
colonizadoras y las gue las s “n. A partir de ellos se- i
construyen tres casos pa:ticulm}' de suceﬁién: a) el modelo Je
facilitacidn, b) el o de tol":aﬁcia‘y ci el modelo de :

inhibicidén:

" Para el prlmer ﬁodelo 1a colon1zac10n del espaclo abxerto

r'ea_r,h..uud (')&(..J.L&b.LVdmL.UCB JPELegpeClies, uuyacc” de ocupcu.’
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tal Llpo de zonas,'se trata dc

menos adecuado para si mismas y- me;or para'otras plantas, hasta
llegar al momento en gue son desplazadas,completamente por las
plantas que aparezcan postériormente. ”Con,ésﬁas especies Eambién -
ocurre el mismo proceso de autoxnhlblcién y fac111tac1on, por lo

que hay un recamb\o conﬁinuo de 1as espec1es de la comunldad.

Cuando ya no hay mas sustituciones de especles,_sekdebevsuponer

qde la comunidad afcanzé su eétado éstable.
A diferencia del modelo'de}facilitacién, en el de
tolerancia no hay necesidad de que las especies colonizadoras
estén adaptadas para ocupar &reas perturbadas'(cualquiera de las
plantas que lleyan al sitio puede crecer Ehi). La modificacién
del ambiente hecha por las pioneras no afecta a las especies gue
'ileguén aespﬁés. La secuencia de especies s2 controla
exglu;ivaméntevpor las caracteristicas de las ﬁisforias de -vida
de 155 plantas presentes y de sus interacciongs. Péro llega un
'momenté en el qdc las especies que permanecen, soﬁ aguellas que
soportan (o toleran) el ambiente modificado por las plantas
dominantes. Ocurre asi que el prﬁceso de recambio de especies se

detiene, pues la presencia de especies se limita a aguellas que

soportan el ambiente modificado por 1as plautub p“ccxif*entes”

que <o las mismas. De este modo se mantiene la conposicidén
esp: ', ’

‘nalmente, el modelo de inhi: idn compar:e con el anterior
las ?sticas'de las plantas coi. zGdras.  &Hin embargo

- et L ...
D e e e
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colonizadoras. Una vez' que esto ocurre,

adéptativas de las plantas. Propuso que. 1as poblacmones vegetales

estan 1n£luenc1adas por tres cond1c1onantes prlnclpales' la :“ .

competencla, la product¢v1dad del ambiente y las perturbactones

de éste. A lo largo del proceso evolutivo se han generado plantas
especializadas para soportar lia rompetencﬁa, las restricciones.

de amb}entes poco rOdUCLlVOb y plantas due sobreviven en amblentes E
continuamente perturnados (fig. 3). Durante un proceso . B
‘sugesional las mencionadas determinantes.tienen importancias

distintas, dependiendo de la etzpa en la qhe,eSCé la sucesién y

.de'la‘productividad del habitat. Se producen asi diversas .
.secucn:ias.de reemplazamiento de poblaciones végcfales‘
especializadaé’en responder mejor a alguno de los tfes . o
‘condiciondntes (fig. 3). '

Tilman {1988) interpretdé las sucesiones primarias Yy
pPropuso una hlpotesxs denomlnada de cocientes de recursos
'(resource ratio hypothesis) (fig. 4). Seguﬂ esta, las sucesiones
priﬁarias se pueden entehder comno " un q*adx nte temporal en ;é

disponibilidad relativa de uno o mids recursos limitantes y lat
luz en la superficie del suelo. Si la tasa de acumulacién del
recurso-limitante del suelo es lentz en relacidn con 12

splazamiento competitive, muchea:r de las caracter . =zicas




1entamente cambiante de comunl ades

con la comp051c1on en algun punto
la disponibilidad relatlva d
1uz. " (p. 217). Por u par
‘gue condensa algunas secuencxas de

vegetacidédn (Fig. 5).

Es interesante la propuesLa’de Burr s(1990) sobre una
"nueva teoria de la auceSLOn" que, pretende subsanar las deflclenc1as
Tde” las otras teorias “ortodoxas", ‘mediante la elaboracién de. 5 modpsfﬂ
bésicos de sucesidn (fiéw 6). *Uno de los agﬁectos centrales de -
la nueva teoria es el abandono dal concepto de climax, o comunidad
estable, © madura. En su lugar, se concibe '1a sucesién como un
proceso continuo de camblo que no llega a ningdn punto estable,

"\
sino que esté en constante mOQlflCaClOn. Otra peculiaridad es que

en-esta teoria no hay un.concepto unificador, debido tal vez a que.
 no ha’éiao posiEle hallar uno para toda la diversidad observada de
Lcnomenos suce51onales. En carbio, estéan algunas reglas . .de .
1nteracc1op bas 1La, que sirve para abarcar todos los cadsos conocxdos
vde‘sucesibnvvégetal.
Comb se puede ver, la cantidad de enfoqﬁe§ empleados para

Vesrudx** le sucesidn es qrande- ~orserucntempnte, la polémica

gue se gaenera al enfrentarlos lo es también. Los.aspectos h

de estu polémisa ttiles para generalizar sobre este fendémeno
son.po;os. Tal vez séio quedan claras dos cosas: 1) el procéso
estudiado es complicado; 2) tedavia no existe una teoria

lo o

ficientemente amplia para explicar a la sucesién de forma
a3 .. ':x., Esta polémica es. interesante, pues pone»de_manifiastd
la - sntre los reduccionistas y los holistas (Burrows (1990)

10



realidad se trata de_ este confllcto, la resoluc;on dil problema vajx‘

para largo, ya que ningGn enfoque es mejor que el o ro'

_coﬁplementarlos, aungue cpuestos

Lo que’ se puede esperar

entonces,  es que haya periodos hlstorlcos en los que sea’

- mas importante un enfoque,

elldtro;

alternados con_etapas en las gue domine-—




deSLerto es la arldez. 1a” falta de agua dlsponlbl para los

no la pueden aprovachar (los pérrafos slgu entes conslderarén sdélo a
1a a:ldezvamhlental no a la f151olog1ca). JEL agua es conSLderada
cqmé.ei recurso hmltante que condiciona 1os procesos blologlcos
'ﬁfépioé'aé zonas aridas (Noy-Meir,1973). ié escaséz de agua se

debe basicamente a una-deficiencia entre la lluvia que cae en

una zona y el agua que se eéapora (Logan, 1968). Empleando

los cfiﬁerios expuestos por Képpen (1948), 155 zonas semidridas

se dlatlnguen de las zonas himedas cuando el valor del potencial de.

Bl 2

evaporacidén es mayor al valor de precipitacién. Del mismo modo,

un; zona Arida se reconoce cuando el valor del potencial de
tranébiracién duplica al de precipitacién. g
' La condicién de aridez puede originarse de varias

mgﬁerés. ’Esto da la oportunidad de agrupar -los desiertos

segan el fibo de aridez que posean. La mas general se debe.al -
.patrén global de circulacién de viento, que forma dos grandes
.regiohes de aridez ubichaa alrededor de los tragicos de Céancer &
Capriéornio (MacArthur, 1972). Los desiertos asi- -formados son
‘consideradcs como” desiertos latitudiﬂaleé.-ﬂﬂay causas de ariéez»

gue son mas locales, como las propuestas por” Logan(1968), quien

reconocid cinco grandes gru-:s de desiertos: (1) desiertos

subtropicales, (2) desiortes costeros frios, (3) desiertos de
soovve de lluvia, (O ‘asiertos con;lnentales 1nter10res,

(: siectn polas tos desiertos de México son causados

12



por efecto dg,sémhia d

su ubicacién\ld&ltﬁdyn

En ‘estos:ambi
adaptados a las ‘cara
los procesos" intra

por su entorno. Las sucesione

‘Normalmente, las’suce
durante largos periodos dé tiemp

De ahi la dificultad para ten TETTTEETT

" tipo de procesos. Afortunadaménte hay algunas excepciones, como

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

los Estados Unidos. En é1, se han hecho estudios 'de las cambios

de la vegetacidén desde principios del siglo XX, prosiguiéndose de
maﬁera més o menos continua hasta nuestros dias. v ’

. Sh;cve'(1929) registré los cambios ocurridos en la vegetacién
de alaunas excliusicnes censadas en 1906, abarcando un periodo
de aproximadamente éz,aﬁos. En general, no encontrd una tendencia
clara en estos cambics. Asimisho{‘comcnté la ‘posibildad de que

1a dindmica-de 1a vcgetécién se comporte en pulsos, i.e., etapas

\ .

favorables para 21 reclutaniento de individuos, alternados cen

pericdos »~n los que no se cﬁscrvan aumentos poblacionales. Dieciocho
. )

anos después, Shreve y Hincﬁley (1337) enriquoéieron el trabajo

|

8

mencionado, adgregidndole mas 'tiempo de observacidn, hasta tener 30

.

e rogistros,  Con tedo, sus conclusiones fucren basicamente -

Todherg y Turner (1986) eolaboraron un crabajo de dewmograr!

N 2 s5itids permanentes &n otra }ocalidad de Arizona, gue
. ; . A R !

nes realizadas durante un lapso de. 70 anos.  Es’




dlversas tecnlcas de est
censos, e 1nc1uso anall

cactécea columnar) para;c¢ pr

de "esa zona. Curiosamente):s

alta de recambio de especies,

o
fluctuaciones de 'la precipitacién:p
observacién acerca del reclutamiento r,puléos de 1la vegetacién. .-

Simulténeamente con estos trabajos se han realizado otros

que prcténden cenocer log mecanismos causantes del reemplazamiento
de.éspecies en zonas Aaridas. Estudiando la sucesidon vegetal én B
una region de Texas, Muller (1940) encontrd gue el recambio de
aspecies se regulaba prlnclpalmente por proceeo erosivos del

suelo y que dicho recambio puede ocurrir a partir de suelo’

completamente desnudo o comenzandc con la vegetacién climax. EL

denominé a este fendmeno "sucesién retrogresiva". También

enfrenté los proceszos descritos con las ideas sucesionales de

Clements y concluyd gue en la regién estudiada no, ocurre el

cl&sico procesp de sucesién, pues no se reqi#t;aron apariciones de
nuevas especies duranté los procesos de recambio. Ademids propuso .
un nuevo términeo, el *superclimax®, para los tipos de vegetacidn
mas estables qu=2 leos derds. Este autor comentd que las
vegetaciones de desiertos estan estrechamente ;igadas_al amb;ente,

mucho ‘MAS que las del Este de lcs Es tadog Unides. na vegetacién



comp051c10n floristlca estable.

Hastlngs Y Turner (1972), en s

de Estados Unldos, propusxﬂron 4 poslbles ‘c
de ganado!.(z) alteraciones del régimen natural de. ocufrenc1a'
de fuegos, (3) aumento de la poblac1on de conejos Y roedores Yy
(4) mod;f1cac10nes climaticas. -

Algo distinto encontraron Vasek 'y Lund (1980) para un lago
seco dc Mojave. Su trabajc, enfocado a procesos de sucesidn
primaria, reveld gque el reemplazo de .especies se controla

bisicamente por las moedificaciones que hacen al suelo las

cspecies pioneras, quienes permiten el establecimiento de otras.

"Estas, a su vez, hacen lo mismo; ‘por le: que cabe la posibilidad

" de que ocurra un proceso de sucesidén por facilitamiento, sensu

Connell y. Siatyer (1977). f

- Yeaton y Romero-Maﬂzanares (1986), al estudiar la
. . i .
organlzdclon de una vegetacidén en mosaicos del des Le?to de
Chihuahua, Outuv1cron ‘nfor;aclon que les pernitié suponer que
aht écurria un recanbios de a pecies, en el gue la especie
central del mosaico jugaba un papel impoftante al permitir. el

reciutamiento de otras plantas bajo ella.’

B En una zond arida de Céliforniaﬂ WPbb Stelth y Turrer

(1987} caracteriz-—-un la dxnémlca dn 1a vanufﬂr\nn Pnn haqn‘
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cosas, ‘ellos registraron

modeladas como proceqos marPov1anos, yaique observaron gue la

compos icién de espegles convergla a proporc10nes estables.

- Un intento explic1to por modelar matematlcamente la

dindmica de la vegetaqun desertlca, la h17o McAullffe(1988),

para una regién de Arizona. Esfé‘éhtor comparé el reemplaéémieﬁia'
de'especies en dos comunidades, una simple (dos especies) y

otra compleja (varias_especies). Apafentémente, el:conportamiento
cualitativo de ambas comunidades fue muy garecido, pues se basa

en plahtas pioneras que colonizan espacioé abiertos y en élantas

que sdlo pueden crecer si estan 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) mecanismos que conducen al

reclutamiento lejos de plantas establecidas y c¢) causas de

mortalidad en plantas adultas.

Yeaton y Ester (1990) abordaron el anilisis de o dinamica
vegetal para un tipo de vegetacién de Sudafrica. Sus résultadqs
sugieren que varios factores interactdan dentro de la dinémiéa;
global del sistema, como son la facilitacién del reﬁlutamlento por

especies protectoras y el desplazamiento pogtcrlor de éstas aebldo

a competencia interespecifica. -
Los trahrios anteriores indican c'aramentc gue la vegetacisn de

zonas .. 125 de ninguna manera es estitica. Al tratar de enmarcar .

i o 1aé ter-ias de . nsidn “men algunos preblemas que



dinémica vegetacionél de;deéler O

(Zedler, 1981): .

1)

sucesién no puede ser empleado. -- -~ -~

- 2) ‘Tampoco se observan cambios en la composicién’de:especies,
cuando ccurren alteraciones en la vegetacién;“las mismas’

especies que desaparecen son las que reocupan el lugar.

Este mismo autor comenté dichas objeciones. Segan él,
np,se;han.ébservado sucesiones en los desiertos porgque no'se ha
ﬁrabajado con las escalas adecuadas, ni espaciales ni temporales.
éara.percibir sucesiones en zonas iridas se requiere, por tanto,
hacer observaéiones empleando unidades de tiempo ‘''grandes" -

‘en &reas "pequehnas".

McAuliffe (1588) considerdé que el término de sucesidn

es muy ambigue y no puede aﬁlicarse en los estudios gue realizé.

Si la sucesién =2 interpreta como un cambio en la frecuchcia
.8 P

1
relativa de especies, entonies en sus sitios de estudio hay
sucesién desde que plantas éioneras colonizan &reas abiertas
hasta qdc alcanzan las prop&rciones estables. Si en cambio
sé considera a la sucesién como elAcambié en la presencia o
~ausencia de capecies, entonces la sucesién nunca 6curre en
grandes dreas, pués 1a; plantasvinvolucn:das‘sieﬁpre'serén las

RAAT FamaBia Aa tima m T ambkal

~mismas. En escalas muy pedquefas,




importante en la formaclén»deulo

en zonas &ridas.

fisico, considerado a prlmera;vis

relaciones intra e 1nterespecif ca

Nodricismo.

. Se sabe que laa plantas modlflcan su entorno lnmedlato.

Estas altpraclonﬁs pueden condicionar el estanlecxmlento de otras -

plantas, ya sea facilitandolo o impidiéndolo.

Uno e los prlnoros estudios en zonas aridas sobre el

[ﬁnémono arriba descrito, lo realizd Shreve (1931). Su

intencién Tue combarar algunéﬁ condiciones fisicas debajo de la éombra
prcducida'por un arbusto, con zonas completamente expuestas al sol. 4
Sﬁs‘rcsultados indicaron que el ambiente bajo el arbusto es wmas
- propicio para el establecimiento de una planta que el ambiente
expuésto. Un procesn de este tipo, en el que una planta modifica y
mantiene el ambiente de tal modo que que facilita el establecimientd
de otras egpec1cg, es denominado nodri smp (Shreve, op.cit).
Franco y Nobel (1989) abordaron el estudio de este
‘fenémeno wediunte la caracterizaciodn microambiental pajo
las nodrizas. Conjuntamente analizaron las tendencias de

reclutamiento de algunas cactéceas en su zona de estudio en




© no un arbusto perenne cerca de ella gue dificulteisu

depredacién. ;

Las relacionés_de nodriéismo se éuedéﬁ tgaﬁgf§fmaf,
dando paso a relaciones de competencia, éﬁmo lo propusieron
Vamndermeer (1980) y McAuliffe (1984b). En eli valle de
Zapotitlan de las Saiinas se han reportado todes estos procesos.
Valiente-Banuet y Ezcurra (1991) encontraron-que los individuios
de una cactdcea columna; {(Noghbuxbaumia tetetzo) se reclutan -
prxnc1pa1mcntw ‘bajo una planfg nodriza (Mimosa luisana).
_Valiqnte—Banuet, Vite y Zavala-Hurtado (1991).mostaron
evidcnciavque suyiere la existencia de procesos competitivos
éﬁtre las dos plzntas mencionadas. Finalmente Valiente-Banuet et
al (1991) detectaron pétrones de disposicién agregados entre
‘algunas cactdceas y arbustos, reforzando la_evidcncia que apoyé
la =distencia de nodricismo. ‘ _ . ' !

Es muy interesante el hecho de que haya una relaciéni
tan £uer£e y tan evidénte entre los procesos de recambio de

especies y los patrones de disposicidén de estos nismcs organismos

Se puede dec1r gue ‘un proceso condlclonal al otre y v.: . versa.

P £



Las zonas aridas son-muy apropiadas:para

entre la disposicidn 'y los recambios de-




RPN

. e |'.
Tatlana gue tenia el alma de una autentlca rusa: Y. la trih
belleza de su pais, estaba enamorada del .invierno ruso.
Gustdbale la escarcha en cualguier soleado dia de rlgur051"1m0
frio, gustdbanle los trineos, .la caida de la tarde cuando la

,nieve se vueélve de color de rosa, y la noche del bautismo del-
Sefior. Encantdabale esta noche, en que las sirvientas salian.-
de casa para echarles a sus jdévenes amas la buénaventura, y
en la que cada ano les prometia un soberbic marido militar
gue marcharia dentro del mismo aho aLla lejana guerra.

Alejandro Pushkin, "Eugenio Onleguln" ffagménto}. o

. i : . .
Un modclo es una reprcsentaCLOn,_abstrgcfa y

de alguna entidad rea l laborar un’ modelo sobre un fcnomeno
(sucintamente planbehdo) con51ste,_entonces, en esqoger de ese
fendmeno las propiedades que nos intefesan_e‘in;grfqlagiohéflas
de varias formas. La intencién es éonocer ﬁés acérca de ese

fendémeno.
“Achistein (1987) discutidé algunas caracteristicas de
los modélos. Se presenta un breve extracto de ese discurso, pbr

su claridad (p. 6-10): ] c ;

" 1. Un modelo tedrico consiste en un conjunto de supuestos’ B

<er -~ ..acerca.de.un.objeto o sistema... . .. _ .. . -
2. Un modelo tedrico ‘describe un tipo-de objeto o éistema:
atribuyéndole lo gue podria lldmgfserpqna estructura ‘
interna, una composicidén o mecanismo que explicara, al’
tomarleo como referencia, diversés propiedédes de ese
objeto o ;istema...

3. Un modelo tedrico se considera como una aproximacidn

fitil para ciertos propésitos...

22



sencillo,

pios smmllares

en algunos aspectos.,."

Hay muchos modos de proponer modelos. En iasr
cienciés biolégicas se &san en gran medida los. modelos verbales. . _._
De aplicacién menos ffeéuente, pero no por eso menos 1tiles, son
los modelos matematicos. Se construyen con lenguaje matemdtico,
lo gue les confiere algpnas ventajas (Benaer,1978): " a) como el
lenguaje con el gque se construyen es muy conciso, se pueden

manipular facilmente, "~ b) hay mucha teoria matematica de

respaldo, ¢} actualmente hay computadoras que facilitan el

;rabajo de calculo con estos modelos y d) la formulacidén del

problema debe ser hecha de manera concisa y exacta.
_Cons truvr un modelo para.un problema cua]culera no es algo
en el sentido de gue no hay reglas precisas para haccrloh

Es necesario, ademdas del conocimiento del problema y la herramienta

para modeliar, tener "intuicién" para escoger la manera.mds

conveniente para fabricarlo. La manufactura de un modelo es un ir

onir constante entre el problema, la herramienta y los objetivos

y
sa ppr,-t_en. Es posible, con todo, presentar algunas’ !
~mlas uonerales gue faciliten el trakajo (Bender,1978):
1} gque delimitar el problema lo mds claranmente posible.

la elaberacién de |

s fundamental de esta delimitaciér

~ipdtesis sobre 1as que se anovar™ 1 wmnde s Sran parhe. |
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en cuenta al explorar laﬁ‘
modo, los objetivos y'tig
ser ﬁuy ‘Precisos. -
2) Después hay que cogsﬁfui; el
variables de importaﬁcialyjaé B

més conveniente.

3) Luego hay que Vérifﬁééf‘;i‘éifﬁaaéiq

pedidos. Si no es asi se puede reco

replantear ellproblema.

4) Finalmente, se procede a cétejar'e1¢m

Esto no. 510mpre es pas;ble por las 1mp11caclones que pueda

tener la captura de dato= o por el tipo de resultados del modnlo.

Esta ﬁltima étapa 25 muy importante, pbrque al conffontaf
el modelo con la realidad se obtiene mucha informacién, tanto del’
problema mismo como de las propiedades del nodelo. De es;e
enfrentamiento es de donde surgen ideas para explorar el problema’
particular de otro modo, o para construir otro modelc (Bender,b1978).

La actividad cientifica y la manufactura de modelos

tienen cosas en comin. ' Por ejemplo, en ambas se proionan
explicaciones simplificadas de los procesos natura. . . zambién ¢n
ambas es necesario comprobar de alguna manera los su. .. 27s emitidos

sobre el problema estudiado. Bunge (1973) propuso una serie de
“"pasos del método cientifico" gue son coincideptes en gran
_medida con lo expuesto por Bender (op.cit). El que la thldud

cientifica tenga pasos, nétocdos para obnner la verdad sobre



procesos naturales, es,algétquélééiaigéuté mucho
peyerabenq (1988) cdmeﬁté que e'V ke .
sigue un método estricto, ni;sé
previos, sino todo lo contrarlo
en ocasiones, descarta arbltrarlamente teorla y conoc1m1entos- g
prevlos en favor de 1nterpretac10nes novedosas Y sln apoyo de‘v
ningGn tipo. En el fondo, estas p051c1ones tan eﬁcontradas
acerca del quehacer cientifico reflejan pugnas prggi§sidgl qappéw
de la filosofia de la ciencia y de la filosofia en general.
Consecuentemente, la reiacién éntre hacer modelo y hacer ciencia
no debe ser tan simple'como la que se expuso_linegs arriba.

para cada interpretacién de la actividad cieﬁtifica, los modelos
Y su elaboracidén deben significar cosas diferentes. Rev%sar
ostos problemas no es el objetivo del presente trabajo.
Simplemente se tratq.de presentar de modo muy simple (tal vez
demasiado} el hecho de gue faﬁricar modelos no es algo ajeno

al guehacer cientificb Y gue, para fines précticps, gran parte

de los Lﬁvestlgadoreq Lrabaj n con modelos.

Modelos markovianos.

Lo
La manera de analizar cada una de las propxcdades

b;olcglcaq que camblan durapte una sucesién varia de. acuerdo
B
con’-las preguntas de interés Y las herramientas disponibles en el
A ’
momento. El cambkio en la composicidn de especies es un buen

ejenplo. 'De los primeros trahajos meramente descriptivos, el

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

modelos gue rzpresenten los pnhrones de” canbio de la’ tomposicidn

de especies en un proceso de su;bg‘u“.~ - jg

PRI
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De interés especial para el estudio.d

sla sucesidn -

vegetal es la herramienta matemétiqéféwnoc ‘
markovianos" o ‘"cadenas markoviaﬁas ':pd:»éivmatemético
ruso Andrei Andreievich Markov.y publicada: po: kr;ﬁera vez en 1906,
esta herramienta no fue concebidajériglnéimentefpdfa ser aplicada:A
a fendmenos reales. Ei autor la desafﬁoiié.%or‘sus inquietudes
en el campo del cdlculo de probabilidades. c;riosamente{'la
ejgmplfficé con un fragmenio de un novela de A. éushkin, )
"Eugenid Onieguin", en ia édé‘éQélﬁg‘iéé tra5éiéibhéé'énfré’"A.
vocales y consonantes é lo largo del texto. Las aplicaciones-'
fisicas, estadisticas y biolégicas se efectuarian Qespués.

Hay cuatro requisitos "basicos" gue debe tener un

problema pava poder répresentarlo con esta herramienta:

\ . .
1)} "El proceso estudiado deke tener un nGmero finitc’de posibleé
estados en los gue puéde hallarse. Hay'oca§iones en que este
requerimiento no lc cumple el problema tratado, por lo‘que el
'investiqador’tiene la opcidén de subdividir ‘su sistema.cn los
bestados‘que considere adecuados.
2) élbproceso debe ser capaz de pasar de un estado a otro dé
‘ mapera aieatoria, esto significa que para un estado K(C)j del
sistema en el tiempo’ (t), hay una probabilidad con valores
entre 0 y { (Bij)’ para gque el proceso tome 15 formavﬁ(t¥1)i'
en el tieméc siguiente. Conviene aclarar qﬁe para estos .
modelos, el tiempo avanza en unidades discretas.
3) Ademéas, el paso de un estado en el tiempo (t) a otré en (t+1),
debe depender exclusivamente del estado en el tiempo (t), es
-'deqir,'en elbtiemps irmediato anterior. - C ’
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4) Finalmente, 1las prbbabi eben’ cambiar

conforme pasa el tiempo, sino. gue deben’ser constantes.

Una manera de representar o antellor es mediante el uso

de matrlces de n x' n, donde n corlesponde al numero de estados

posibles del sistema y las entradas de la matrlz representan

a las glstlntas probabilidades de tran51c1on. Un e]emplo es el — ——

51giu1ente.

Eqy-

_Ey oo Ba e

P11 " Pia P13 Pin
E Py1 P32 Py3 P2n
Ej P33 P32 P33z - - . P3p.
A= . | SR .
\
En Pni Pha Pns I an_
Donde:

conjunto de los posibles estados

{ E; ., fz, Eq, . .‘. Ehn } = gque pueda tomar el sistema. .

. conjunto de las
{ P11, P12, P13, ... Pln ; P2i... Pnn } = probabilidades
. . . de transicién
de ‘un.estado a otro..

1 estado j (columna)

en una unidad de tiempo.

e todos los elementos de una
2=to que se trata de un juego
es. Esto significa en términos
de estados del sistema no

P

= probabilidad <« :aro
al estado i (r
Obsérvese que
columna es igu..
completo de precb oo,
biolsdgicos gque «

" aumenta ni dismir
estar en alguno Jde 193 2stados posibles.

Por lo tanto el sistema siempre < &s



De este modo,'el sxstema estudlado queda esquemat zado_:

en una matrlz como la anterior, denomlnéndosela "natrlz de -
proyecc1on“ o'"matrlz de translclon“

Este slstema matricial puede v1suallzarse de: otro modo. S

Se repreqenta a cada estadc del 51stema medlante circulos 5
(nodos) y a cada probabilidad de transicién con flechas (arcos),‘;,m,_»,_
que_pérpen de un nodo y apuntan a otro. La flgura obtenlda'es
Llamada "grafica asoulada a 1a matrlz“ ) COmo ejemplo pongamos la

siguiente matriz: o Lo

1 2.3 4
B R
2. |21 P22 P23 o g
3 o P32 0 o0
4. {0 0. P43 0
5 1o o ) PS4

- o .representacién

grafica

Pij = arco gquae va del nodo 3
~al nodo i.

Algunas de las restriccicnes menciohaqas pueden ;eldjarqe
coﬁvlo que se ebtienen distintos tipes de procesos markovianos.
Puede ocurrir gue el sistema nc se actualice en unidades discretas
de tiempe =ino gue lo haga de wmcdc continuo, o>Que los estados
no estéﬁ : arente deéinidos y gue haya transiciones suaves de

una etapa ¢

Jeifers(1988) presentd una clasificacidn de



éstas variaciones, résumi&ééﬁéhila i
' " va sé:dijo.qué;ﬁn proceSo-ﬁafkoviahbksé'aesar:dlla'a”io"

largo déi tiempo. 'Hay que ac;arér esto. En pfimer iugar, es *

necesario gue este broceso empiece en algun iado.. Las

condicicnes iniciales estdn dadas por los estados del sistema,

en un tiempo inicial t(0). Estas estados también se acomodan

en una‘matriz de n renglones por 1'columna,'cohocida como vector

iniciai de estados. Altmultiplicar el vector por la matriz de -

proyeccién, ce obtiene otro vector de n x 1, que representa a

los estados al tiempo siguiente:

E1 E2 E3 . E4 B5 o t(d) h ‘__i:(l) -
El 0 0 P13 P14 . P15|. El =
E2 p21 P22 P23 - 0 . .o. e | E2
E3 o P32 0. o o . E3 = E3
E4 o o LZE o | Ba | E4
E5 0 ) 0 " psa g ES ES

0 mas brevemente:

A = n{0). = a(1) (1)

o tre b o | e - e

Si este vector n(l) se multiplica nuevamen*e por A se

conslguﬂn lao proporci iones de cada estado para t(2); para chtener
i

n(q se efectda 13 -~ ..=iplicacién A * n(2). Asi, es.pcsible
‘conocer n en cualguicr ziempo, multiplicando la matriz de
proyeccién por el vector de proporciones en el tiempo anteriar.

El vector “(t) naﬁtlnne una relacioén con el vector 1nlclgl n(O)
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Cuando la operacién's
_diferencias entre los vectores nf

gradualmente, hasta el momento

vector estable de estados y es
condiciones iniciales del sistema-. --La' ecuaci®

plantear de otro modo: *
l’i(t) = clltlxl + C21t2x2 + « o e + Cnltnxn 3

Donde 1ti eg.el eigenvalor n de la méfrii.de:proyeccién
A;.x; es bi eigenvector Eorrespondiente a lti; cj es una ' :
constanta. Para una mat;iz markoviana existe un eiéénvalor‘
1, = 1 que es mayor que los demds eigenvalores. De la ecyacidn
(3) se desprende -que para t nuy grande l?n se aproxima a cero,
por lo que pierden importancia todos los sumandos a excepcién-del
primero, qﬁé vale 1. El cigenvector x; correspondiente a 1, es
el vectér estable de proporciones (para una demostracidn detallada
.de la obtencidén de (3) y del hecho de que 1;=1 para procesos
mérkoViénos,vVer Strang, 1975).
) La anglggia con procescs sucesionales surge ahofa. S;,qn
fenémeno de sucesién puede clasificarse en estados discretos’
(yq sean especies o tipos de vegetacidn), la matriz de transicién

representa las probabilidades de paso entre estados y el vector las

distintas proporciones de cada estado. <Ccrnizcuentemente, el vector -

esfable representa las properciones fijas ° nales de cada estado,

3o



/

markovianas (p. 74):

w o) Alguna clasificacién que en

supesi n: "el clinax""

No cualquler proces'
de herramlenta. Jeffers(1988)

se deben obtener de un sistema P

estados suce51ona1es en’ tlempo oe pa

deflnlbles,

ii) Datos para determinar las probabilidédeé ae transferencia
o las tasas a las cudles los estadosicambian.deAuna categoria
de la clasificacién a otra, a lo la:éo del tiempo,

iii) Datos gque describan las condiciones iniciales en un tiempo

particular, usualmente siquiendo una perturbacién bien

documentada. ™

Probableménte, una de las primeras aplicaciones de este
médeio'a.problemas biolégicos, la hizo HacArthgf‘(1955), péra
representar flujos de energia en cadenas tréficas.

El estudio qgue popularizd a las cadenas markovianas en
los estudios sucesionales fue el hecho por Horn (1976).- En este
trabajq se analiié un caso de sucesidn forestal, visto como unk
reemplazamiento de especie por especie. Los andlisis de Austin
(1980) y de Austin y Belbin (1981) se concehtfaron en la dinamica
sucesional de pastizales (Lawn), empleando técnicas de clasificacién
para determinar los estados posibles del sistema y
relacioﬁéndolos con variables ambjr:?zl*s v con efcctos de

vecindad. Para conprender la suc: e} d? un b“eza] (heath),

[ o -
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‘efectos de la edad de las especies invdiucra&'s

i

Legg(1980) empled un modelo markoQiéﬁofén,el que’ incorporé -

probabilidades de paso de la matriz.®

Una aplicacidén més de carécter~te6ri¢é.péfa bbéques
tropicales, enfatizando la influencia de la divé#;iaad'
poblacional sobre las probabildades de transiéién,'fue hecha por
Acevedo (1981). Hobbs (1983), estudid una Veqetacién de marjal

(moor), en los gue elabkorod hOQelos markovianos para comunidades’

'con diferenteé riquézaé_eépééifiﬁéé?

Como toda herramienta, las cadenas markovianés-ﬁienen sus
iimitaciones. Usher (1981) discutid sus ?entajas y desventajas,
de las cuales hizo un resumen presentado ;n la Tabla 2. - Jetfers
(1988) también analizéllos pros y contras de estos modelps; Su>
evaluacion condensada se nuestra en la Tabla 3.

El empleo de modelos es una estrategia muy Gtil para

crganizar los conocimientos que se posean de un problema

deﬁepminadd. Dadas sus caracteristicas, los modelos pueden
éervir como puntos de partida (es decir, como generadores de
‘hipétesisf'para el estudio de la naturaleza o.bieh para
corroborar‘hipétesis. Sin embargo, u’ zdelo no es el

trabajo de investigacién cientifica proj-iamente dicho.

‘A mi modo de ver, estas diferencias se deben a los canales que se

emplean para expresar el pensamiento cientitico, es decir,.
al lenguaje usado. ) ;

Cuando se emplea la palabra comc medico para plantear el

conocimiento prdcticamente no hay limites en su uso. Se llege
hasta donde el investigador quiere. Esta 1{ - zad conlleva una’
.ednrta nardida ds ricar  nrincinalmento Jnﬁ— © == axpls - las
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‘posibles consecuencias del discurso;

mas riguroso como el matematxco,

~expuesto (desde luego gue las matematlcas no son garantia de
verdad, pero si de rigor,

_con modelos, entonces, se concreta a ]ugar con. 1os dos.

lenguaijes,

L

hay restrlcc;ones

si estén bien hechas).

pasando de la libertad a 1la reatr1001on y v1reversa.~_



4.~ Objetivos. .

v El objetivo de este trabafo consiste en elaborar un modelo
de siﬁulacién con computadora que represente a 1$‘dinémica de
reempiazamiento ae 2 especies vegetales, Neobuxbaumia tetetzo 
(Weber) Backeberg (Cataéeae) y Mimosa luisana Brandeg (Leguminosag),
propias de una comunidad vegetal del valle semiarido de .
Zapotifén éalinas, Puebla. " La'herramienta empleada es la conocida - —
comd cadenas mark&vianas, gue serd representada mediante un brograma.
para combﬁtadora hecho en lenguaje Pascal, desarrollado por el .
autor de esta tesis. Ademds se explorardn los comportamientos de
este medelo ante divcés s perturbaciones simuladas, paré enrigquecer
las interpretaciones sobre los diversosbprocesos biolégicos que:

ocurren en el valle de Zapotitlan Salinas, Puebla.




5.- Zona de estudio.

Gran parte del territorio nacional esta ocupado por
zonas secas. Stretta Yy Mociﬁo (1963)_propusieron que el
71.66% del pais sé encuentra repartido en zonas desérticas
(4.31%), zonas aridas (33.92%) y zonas semiéridasv(33.43%).

: El.valle de Tehuacan, al SE del estado de Puebla, se considefa
como una fegién semidrida correspondiente a la provincia
floristica del valle deATehuécéh—CuiéatIén'(Rzedowskiﬂ'1978f7”“4'"_““—“
que abarca también regiones de Oaxaca y Veracruz. Dentro de

~ésta provincia floristica se encuentra el'valle de Zapotitlan.

Se trata de_un-valle de aproxim%éamente 195.7 kmz,
con una orientacién general W - E, localizado entre los 9i°25'06"

y los 97°38'50" W, y _e1.1tre-. los 18°22'10" y los 18°25'40" N

v(%iqura 8). Su clima es de tipo BSghw"(w) (e)g, es decir, seco con
Tégimen de lluQias en verano (Garcia, 1973).! La precipitacién
media anual es de 380 ﬁm, con una temperatuf% m;dia anual eﬁtre
16; is Yy 22°C.-. La aridez de este valle se debe en gran medidq.al
.eﬁécto de sombra de montafia causado por la Sierra Madre Oriental.

El lugar donde se llevé a cabo este trabajo se localiza en este
vallc,-dcntro del jardin botdnico "Helia Bravo Hollis", propiedad

de SEDESOL y del poblado de Zapotitladn Salinas, Puebla.

La formacidn de este valle se debid a procesos geoldgicos
" I

t

que comenzaron en el Paléozoico—Jurésico Y ﬁerminaron en el
srrienzo del cuaternario (Garcia-Oliva, 1991).

La regidén de Tehuacén es floristicamente muy divérsaf
£ . w2 las conclusiones de los estud}osos de esta flora

Seqﬁn Leopold (1950), eﬂtas zonas corresponden
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a lo que &1 depomiﬂé "Desert".
Smith (1965) reconocié en el valle de Tehuacan tres
grandes tipos de vegetacién: el bosgue de montafia, el bosque de

pino-encinoc y'la'vegetacién de cactus-arbustos espinosos.

'Ademas, bercibié la gran cantidad de endemismos del valle.

De acuerdo con Miranda y Hernandez X.'(1963), en este

val;e se pueden hallar matorraleé espinosos y cardonales. -Por su
parte, Rzedowski (1978) agrupo a estas asociaciones vegetales con el
nombre de matorral /erofllé:" Jaramlllouy Gonzalez Medra;o (1983), )
estudlaron la vegetacidn arporea de esta grov1nc1a con métodos de
anélisis multivariado. Su trabajo reconocidé 10 tipos de
vegetacidn, de los cuales 6 podian corresponéer a tipos de
végetacién previamenté descritos. Este andlisis pﬁso de

\ . .
maq;fiestb que hay més heterogeneidad floristica y'estructuralien}
la provxnCLa de lo gue sé cztimaba anteriormente.

Los comyon :mtes fitogeograficos més lmportantes de
csté valle son los neotropicales con un 37.5% de la flora

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

" ..endémicas del valle es muy importante, cofi cerca’del 30% de ellas

. (Villasefior, D&vila y Chiang, 1990).

En el valle de Zapotitlan, Zavala-Hurtado (1982) estudid
la vegetacién con téénicas de andlisis multivafiado. Distinguid -
cuatro grandés‘qrhpos de vegetacién: el matorral espxnoso, la o
tetechera, el cardonal y el izotal. Garcia-ollva (1991) relacxono
los procesos geomorfolégicos de este valle con la vegetacidén de
cadé uno. de ellos, para tratar de averiguar cém; los primeros
condicionan a locs seqgundos. . Bisicamente, encontré que hay 665
factares geomorfolégicos reguladores de la présencia de las - -. . - ..
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especies en la zona: el grado de calcificacién'dé;io;‘sﬁei§s,f:

Y su capacidad de almacnnamlento de agua. - o )
La presencia de grupos humanos en esta reglcn comenzé

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

de Zapotilan) se‘han encontrado vestigios de activiades agricdlas

en pequefia escala que tuvieron lugar hace 4000Aaﬁos (Johnson, .

1967). Ademds, se considera al valle de Tehuacdn como el sifio}

donde se domesticd el maiz (Byers, 1967{. Para ‘€1 CasQ -« mrmm -

parﬁicular del valle de_Zapotitlén, algunas de las actividades

actuales 56n los cultivos de temporal, pastoreo de cabras,
explotacidén de minas de onix, recoleccidén de lefia y de qivérsos
productos vegetales. bor le tanto, se puede suponer que'la
perturbacién por activiéédes humanas es.importante, aungue no se
téhga‘una'estimacién muy precisa de su intensidad ni de como

afecta a los procesos bioldgicos existentes en el valle.
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especies en la zona: el grado de calcificaclénde’1os: suelos, .| =

Y su capacidad de almacénamiento de agua.
La presencia de grupos humanos en ésté rééigﬁ’¢§menzé

desde hace mucho tiempo. En el vallé de Tehﬁaqéﬁ‘kéi:Norte del

de Zapotilén) se‘han encontrado vestigios de a¢tiviédes agric&las

en pequefia escala gque tuvieron lugar hace 4ooo4aﬁoé (Johnson,

1967). Ademds, se considera ai valle de Tehuac&n como el siﬁiof

donde -se domesticd el maiz (Byers, 1967{.. Para~ei CASO -~ = = e i e

;paréicular del valle de_Zapotitlén, algunas de ias actividadeé A

actﬁales één los cultivoé de temporal, pastoreo de cabras,

explotacidén de minas de onix, recoleccidn de  lefia y de ﬁivérsos

prodﬁctos vegetales. bor 1o tante, se puede suponer gue la

pcftu;bacién por activiéédes humanas es importante, aungue no se

téﬁga‘una'estimacién mu& precisa de su intensidad ni de como

afecta a los procesos bicldgicos existentes en el valle.
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I II .- Materiales y métodos.

.Ya se comentd qgue un modelo markovianb'réq’ieré'de tres

tipos de informacién (Jeffers, 1988) .. cansecu‘nt m nte, losf'
métodos empleados se encaminaron a la obtenc1on de 1os'datos

necesarios.

a) ‘Determinacién del nimero y tamafio de estados presentes”

‘- en el sistema estudiado.— e

La clasificacién del sistema en etapas discretas se

’

. realizd con base en la informacidn previa sobre las abundancias

¥ relativas de las especies dominantes de la zona trabajada. Las
plantas mas abundantes y fisiondmicamente importantes son el’

tetecho (Neobuxbaumia tetetzo) y la mimosa (Mimosa luisiana),

por lo que se emplearon como etapas del sistema. Las otras etapas
se elaboraron tomando en cuenta la disposicién espacial de la
vegetacién Yy fenémenos'de nodricismo entre la mimosa y.el tetécho.

De este modo, se clasificéd al Sistema en cuatrc estadésg

discretos:’

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

R

2)'MIMOSAS (m), req1ones ocupadas por individuos de mimosa,

) 3) W;MOSA TLTECHO (mf), area ocupadas por una mimosa y un.
) : tetecho, ¢ ) o

4), TETECHO (g), zonas ocupadas peor individuos de N.tetetzo.
i

La matrlv de 4-x 4 asi definida tiene algunas probabilidades -
A A

K . .

. de paso que se deflnteron con valor 0, - :crogu2 se.estimd gue .. . o




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

que una plantula de tetecho se estab el desnudo,

incipalmente bajo

WY la grafica de esta matriz es:
T 22
21 |
i - ’Q”//
m)
- s - .
p12 S
A
o RN
S ) pi4 p3z! ’ p23
. _ ' : -(__
pd4d




que puedan servzr como nodrizas. -

o de ser ocupado por una mlmosa, 51 esto

- 2) ‘la mimosa puede establecerse o morir; si se’ logra estahlecer

3} al adqulrlr un tamano adecuado las semlllas de tetecho que
calggn bajo su sombra pueden derminar y,tal Vez establecersé;

.si las pléantulas de tetecho no mueren durante sus primeros

""estadids'de vida’,

4) los tetechos conforme crezcan ejercerén presién.competitivé.

sobre la mimosa, que a 1a larga puede ocasionar la muerte de

la planta nodrlza,

5) finalmente, los tetechos mueren por procesoa de’ senescencia

‘O por desgajamlento, dejando el lugar Vagio para que al

desaparcer sus restos, pueda inciarse otra vez el ciclo.

Una vez definidas las etapas del siggcma surge el
problema de determinar cuént& drea se necesita para cdnsidérai
a-gierta baﬁtidad de terreno como la etapa sd. De igual méneré.
es necésario,espécificar a qué distancia debe estar una mimosa
y un' tetecho para considerarlo como la etapa mt o clasificarla
como Q o t. La elccciéé de esta unidad de medida .puede hacerse
coﬁsiderando el patron de disposicidn espacial de la vegetaciém
estﬁdiada, que se supuéo de tipo agregado, dada la informacién
existente (Valiente-Banuet et al. 199i, Godinez, Gusmra y

vValiente-Banuet, en preparacién). La unidad de ne - ot

definid como la distancia promedio entre las espec. .;ﬁosaé




elaborar un método que pelmltlera conocer ‘este’ valor.:

Medlante inspeccién v1sual se ellglo un érea del jardin

botédnico que tuv;era_una estructura -de la‘vegetaclrn como

la exigida por el modelo, es decir; con mimdsas, tetechos,

asociacionas de éstas Yy suelo desnudo. La regién mds adecuada se

situs entre 135 laderas E y S de.la colina de estudio. Ahi se 7T

trazé un transecto de 100 m de longitud por 10 m de ancho, con

A.dlrecc1on SE -—-> NW que comenzd en la base de- la collna y SRS S

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

coordenadas de 100 puntos, &n los que se registrd: 1) identidad

de la’planta»més cercana (sp.l),

mayor gue 50 cm de altura, al punto

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

pecle mis cercana a la sp.:1, mayor a 50 cm de altura;
4)'d1utanc1a de la sp. 2 a la sp.l. Para cada especie se midié

altura, dos diametros y perimetro basal del tronco.

Las evaluaciones de este métcdo 'son las de la

Tabla 4. Se hizo una comparacién entre la distancia 1.y -la-

distancia- 2, mediante un andlisis de varianza, que indica un

patrén de distribucién aleatcrio. Como las medias de las

" distancias son practicamente iguales, se eligidé el tamafio de e

cuadro de 1 m por lado.’

a1



b) Evaluacién de  las propore

la comunidad.

A 10 largo del tran ject

pér 10 m, alternandose ung a la lzqul rda

Cada cuadro se subd1v1dlo en unakmal
con un tamafio de lado lgual a 1a dlstanila medla entre’ el
1nd1v1duo 1 y el punto aleatorlo (1 m). Posterlormente se
efectuo un censo en cada bloqLe par;maézéfmlnar la proporcxon ‘de
las distintas etapas del sistema, represgntadas ahora por los
cuadros de 1m?. Para cada individuo se midié la altura, dos
didmetros de la copa (para arbustos), el perimetro basal del tronuo
(para arbustos). y los perimetros basal y a la altura del pecho
(para tetechos). )

Ante toﬁo, es necesario aclarar que el modelo propuesto
no refleja de manera'p:ecisa al sistema estudiado, i.e. hay
otras espccieé arbustivas (que llamaré "o") capaces-de funcionar
como nodriza. = Esto implica que existen en el éféa del

censo cuadros ocupados por ot (otra-tetecho), om (otra—mimosa)f

. { )
o (otra) y omt (otra-mimosa-tetcho). Incorporar otra

4
v .
probabilidades de paso, por 'lo gue se decidié no contemplarla en

especie al modclo dificulta:enormemente el cilculo de las

el trabajo. Consecuenterente, los cuadros gue tuvieran "o
] 3 ‘
X
en alguna de sus combinaciones se agregaron al suelo desnudo.
Se 'hizo asi sdlo-con el fin de¢ z:implificar las cosas) atin a

. riesgo de simplificar en exceso el modelo.




B
i
~
o .
-0
+
o
18]
N

= 100 -

et l?r 8
[]
[A]
=

. €).. Célculo de_las_probabilidédés;ae_pésé¢dewlé_m_ﬁ_u.uw;;_ﬂwmm“;-;_,mm,

matriz de pfoyeccién;

Desde luego que la manera mias confiable de obtener las
probabilidades de paso es esperar algin éiempo y volver a‘'censar
la zona, para averiguar qué tipo de transformaciones ocurrieron.
vSin embargo, este enfoque no resulta muy apropiado. E1
{conocimiento éue se tiene del sistema sugiere que éste se modifica

" lentamente, es decir,-lés cambios se pueden registrar sélo al paso
de varios aﬁos.
_ La intencidn original de este trabajo consistia en
' obtener lé probabilidades de paso del modelo partiendo de
iﬁformacién propia de las poblaciones vegetales involucradas.
El supuesto implicito ;n este enfoque es qde algunas
propiedadcs de las poblaciones de mimosa y tetecho permiten
cdnocer los procesos de recambio de especies éue ocurren éh 15
zona. Sin embargo, el andlisis de los datos recolectados :
permitié rechazar este supuesto. ©De hecnc, es posible '
calcular la probabilidades de paso basindcse «n estos Jdatos.

Sin embargo, estos cédlculos acarrean :¢ implicaciones
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biolégicas, por lo gue la pérdida de cchfias;iidaa;agl_mgaelof
aumenta adn méas. La_opcién viable‘es:dedﬁci:‘lbsﬁvﬁiages ‘
suponieﬁdo que el sistema actualmente se encuehtrai¢¢icaide la
éstabilidad, es decir, ng = n*. E1l modelo:ési?b#§dﬁciab es

tautolégico. Su posible ventaja es que no invqlﬂcra#tantos

supuestos como otros modelos.
Una propiedad de las cadenas markovianasies que. tienen’

un vector estakle de estados. La representégién algebraica’

- de esta propiedad. es:

A*a* = a* - (1)

Donde A es la matriz de proyeccién y.n* el vedtor
estable de estados. Sustituyendo para el modelo propuesto,

la ecuacién (1) queda:

Ppll plz [s] © pl4
p21  p22  p23° 0O

s p32 p33 .0

"0 T 0 ' pa3  pa4s

-Realizando esta mu}tiplicacién

i
. 3
ecuaciocnes: ' i
.v

i

t

(s@* '+ p11) + (m* - p1z
sa* ' ;

~(sda* - p21) 4+ (n* - paz) =

—-
=
.
o}
>

rry LT



cuadros

con elksupu 't'

etechos,'se encontrd —.-l—

P14(t -5 sd)' Anallzando los datos de 1os

) que nlnguno de los 100 1nd1v1duos solltarlos murié

e e an . durante el afio de recolecta’de datos (1990), por: . -

' lo‘que se puede proponer gue -P;, < 0.01 . Ademas,
se sabe que los tetecho mas viejos viven
aproximadamente 200 anos (Nuﬁgé, en preparacién)l
Ehtonégs un limite inferior para Pi4 es Py4= 0.005, -
4 ) que seria la probabilidad anuai de gue muera un
. individuo de una poblacién de tetecﬁoé en la que

todos inén 200 anos. Como no Fddos los tetechos

alcanzan la edad maxima, una aproximacién al valor

es la media, redondeada a tres ‘decimales:

- ?14 = 0.008

» Plz(-m'_‘_> sq) - Para obtener este valor, se siguidé un razonamiento
. como el érriba expuesto. De.80'mimosas, ninguné murié
. en el afo de 1990. Queda que Py, < 0.0125. L
Desaforﬁunadamente, no hay informacién acerca de
las edades maximas de las mimosas, aungue un
analisis prelim! - de sus anillos de crecimientc
sugiere que n- mucho mds de 100 ahos.

Por lo tant., . 2r propuesto para este



.. parametro es:

Bya i n0.01

Pll(sdv——pé éé)ﬂVAprovechando las propiedades de este modelo
o o lineal, se sabe dque se cumple la siguiente -
'igdaldad, cuando el sistema alcanzarsun

éstfuctura estable:

4[Q(6459;4:*3p11.]"+ { (0.678)”ﬁ.p12mg.¥“[ (0.1

s

; Pil-= 0.701 = { [ (0:078) * p12 }- +- f'(béi

0.791

Paa(t —-> ¢)- Una dgnlas propiedades de la matriz de
) ) " transicién es que la suma de los

" valores de una columna es igual a 1. Por lo tanto:

pas = 1 - pla

Pa1(sa --> W) Andlogamente \se tiene que pll + p21 =1 .
p21 =.1 -~ pl1

i
Py; = .0.002




o

Pa3(mt ;é>'ﬁ,.iEl:razoﬁamiénto‘ésfeli ‘SUPpﬁéémqs

que la tasa de mortalidad de os»teteéhés solos

Entonces: -

1

a
d 1n n

3 at ’
Integrando:
ng = . ng * e(-d * t)
Donde -d es la tasa de mortalidad, ng es el
nimero de individuos en una cohorte en el tiempo (0),
Y ne es la poblacién al tiempo {t)}. Si se integra
nuevamente se obtiene la tasa de cambio bara_toda
" la poblacién:
N = ng dt
o (..

o 4 - U
N = P (1 - e (Fdxt),

a o , :

|
Conforme t --} ©, se tiene que e(‘d'* t) ~> 0 ’
S ... por lo que: | V
.
) _ Ro, ‘
N =
d



-fl;Como a

entonces:

_ 51 suponemos que Ho es la cantldad de tet chos qun s
: 4 S :

pasan de mt a: tn'a?ualmente, queda que‘:"

. nOz,/ mtx'

It

*oad
*.

0.0258

0.
S
w

I

Paa(mt --> m)- Para esta probabilidad se tighen dos supuerstos

A principales. FEl primero, gue la ﬁasa de cambio
‘de mt a m depende fundamentalmente de la

"‘ ) morﬁ;iidad del tetecho. El segundo es i ]

considerar a esta mortalidad semejante a la de

.los individuos solitarios. Por tanto:

PO ..._.,._.___,‘pz.B. -:, . p1'4

P22(m -=> m) - Basandose én las propiedades del sistema en el

‘equilibrioc, tenemos:

{p21 * sa*) + (p22 * m*) + (p23 - wt*) = n*

Py, = 0.9765 _ : o R



P35 (m __>“mt).!Fina;@ente,-también en la métri; dé tréhéiéiép:

La matriz de

la siguiente:

. p23 -
P33
P33

TR

Cpr2 - p22 4 op32 —=- -1

= 0.0135

»r-o;9§a 0.01
9.002 0.9765

0 0.0135

o] 1 o]

0.9662

0.008

0.9662

0.0258

transicién propuecta para el sistema

6.698r—
. (o]
o.
0.992.




La ‘grafica ‘asqciada‘ correspondiente

‘Con esta matriz se calculd el vector-éstaple de
proporciones medianteila técnica de potencias fCaéwell, 1989).
Se_multipliéaré iterativamsnte la matriz por el vector, hasta
encéhﬁrar el resultado deseado. 7 o .

Si en vez de multiplicar la matriz por él vector de :
proporciones se multiplica la matriz por si misma, el resultado
es otra maﬁriz. Sus vélores representan las yfobabilidadesvdé
paso para~? unidades de tiempo. Con este razonamiento, es
es posible conocer la matriz de transicién pafa tiempos
'muf grandes (Strang, 197€). A la matriz propuesta se le hizo
el anterior tratamiento.’

Al trabajar con matrices surge el interés de averiguar
A .

cuil elemento de la matriz es el que mas afecta a las propiedades

del siste;. :presentado.  Usher (1979) propuso emplear'el
cociente "AZ para comparar procesos markovianos y
determin:- convexgé més rapido al vector estable.

?\; ='1 - » ] eé el sequndé eigenvalérbhés gfande dé ié' )



.afecte a la estabilidad del 51stema Ponslste en modlflcar cada

elemento Pij Yy obtener el cociente menclonado, que debe ser

mayor a 1. Entre mayor sea este valpr més rapldo con e”ge el
{

sistema al vector estable y por tanto, la 1nfluenc1a del

elenento PlJ en la estabilidad del sistema es menor.

de la matriz de proyeccion se modlflco en un 1%. Loa elgenvalores
fueron evaluados con el programa "MatLab". Los cocxentes » '
obténidos se dispusieron en una matriz ES.. . '

Una de las finalidades de la fabricacién de modelos es -
conocer las posibles respueétas del sistema estudiado cuando es,
sometido a diversas condiciones de simulacién. Se puede asi tener
idea del, comportamiento del sistema ante bpndiciones dificiles

de encontrar de manera natural o que al reproducirlas en el

sistema real acarreen gran dano para éste. ;

-modificando ‘las condiciones iniciales del vector de proporciones,

Una vez con el modelo elaborado se hicieron simulaciones’

para observar su comportamiento conforme se aproximan a su valor

estable. ’ . ’ e e o e

' Se hicieron cuatro grupos de simulaciones. Uno, en
el gue el ambiente estd dominado por un sélo elemeﬁto del
vector. Un segundo conjunto, en el que hay dos componentes
qué ocupan la zona. E1l tercer grupo comprendé ambientés en

los gue hay tres estados del sistema con iguales proporciones.
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Fihalmente, el dltimo conjuhto;es,én;el que: todos los
componentes tienen el mismo valor. . La Tabla 5 resume el anterior .. -

procedimiento.
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III.- Resultados.

La matriz producto de al500 ¢s:

0.79069  0.79069 0.79069 . 0.79069

0.07788 = 0.07788  0.07788 . 0,07788

0.03111 0.03111 0.03111 fo;oalilf"“

0.10032  0.10032 0.10032"

Su grafica asociada (represénfando

considerados como distintos de cero):

. 0 11063
\ _ T JU-0m188
, LU & .
- ©osd L :
YUY TR S
. A F
‘ © ¥ ao3nt . | oones
| vl
t - - mt .
O INL AR

T R 00711
. O-lce3). :

El hé&cho de que todas las Pij sean diferentes de cero” - .

para al500 jnpgica que para tiempos muy grandes, las'Pij definidas

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

.

gran importancia de sd. Los flujos que convergen hacia ese
estado son mucho mayores gque cualguier otro. El sistema pasa

;Jlanma96r pzrta del tiempo en gsd. No se trata’de un'e$:ado
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menores que 1.

esta etapa. Esta gréflca debe verse’ como e

p051b1e para tiempos muy grandes. Interpr{

de tiempo anuales es incorrecto (como ejemplo} a 1nfo:macién'de

campo no apoya un flujode .t a sd de casi'él> poblaciép
de. tetechos)
vee s ELL resultado de la. evalua01on del vector,estable de_,w___““;

estados Yy su cnnparuclon con el vector: de camp ge presqnta en la

tabla 6.
Apareﬁtemente; el elemento que afecta en mayor medida
al c1stema es Pli(sd --> sd). Debe suponerse que una :
modificacién a este valor alterara mucho las respuestas'delv
mbdeio. Con esta prqmisa se procedidé a variar los valores de
las 4 probabilidades_de paso mas impértantes para el sistema:

P11, P44, P22 y P33. Una vez modificadas se obtuvo el vector

estable de pfoporcionés correspondiente. Los resultados se
nuestran en’las tabl#s 7Y 8 (cén modificaciones del 1% del valor
. . 1
original y con modificacionés del 10%, respecctivamente).
' be hueva cuenta se?cqnfirma la importancia de pll. Una
modlflcac1on del 1% producelun vector de estados diterente del
servado en la zona de gstgdlo. En este nuevo vector las
proporcxones de' my t son parec1das y algo menures que sd. La
comuniaad repres entaéa tendxia mas vegetacidn y menos
espacic abierto. Lo mismo ocurre cqn una altera01on del 10%;
Para este casao, la prcpbrcién mt es mayor que sd, . En esta

B . H .
vega ac;on cerca del 50% del cspaclo se hallaria ocupado por

'tct:,hos; Lor vectores obtpnldos con las nodlxlcablones de’ ldS
¢ 54 AP el g

i




otras probabllldades de’ tran51c1én ‘no son muy: dlferentes deljfva : T

vector estable._ En gen'ral repre

abiertas, con un poco menos plantas.

La matrlz ES es:

©1.0447137—  .1.423181
1.0423181  1.0484378

070000000 - 1.04220

'0.0000000, 0.0000000

Hay que subrayar que cada valor representa al coclente
7\1 / A?, por lo que 51 es mayor el cociente,. menor seré 2+
Consecuentemente el sistema alcanza el vector estable més ‘
fépidamente. Si el cociente es menor, el efecto de)\z en el
éistema auménta. Jerarquizando los valores, ahora considerando
su efecto en el sistema,
fenemo

P23 > P32 » Pl4 = P43 = P12 = P21 > P44 > Pil > P22 > P33

.Esios valores en réalidad son muy parecidos. E1
efecto que cada homponente tiene sobre el si stema es practlcamunte
el mismo, que es muy.pequen%. Llama la atenc1on el que los
valores qué‘més pﬁdiéran af%ctar al sistema no son ios
valores de 19 diagonal, sin@ los qgue representan transiciones
entre etapas. ' :
Los resultados de las almulac1ones de pertu bacién se
' .bresentan de manera urific ca’ con las figuyras 9 a 23.',$us

. respectivos .comentar © aparecen aarunados conforme a los




| . s ' ' : : o :
/| criterios ya.comentados. , . :

Primer grupo.’

En la figura 9 es interesante el compdrfamienfo del
compcnente mimosa, pues alcanza su valor estable méas rapidamentg
que los otros. E1l tetecho tarda un poco mds en llegar a su valor -
esLable; situacidén que parece ]oglca si se considera que esta

planta, al depender de una nodrlza para su establec1m1ento,

requiére de una poblaclén va estableczda de mimosas para poder

alcanzar su tamafio poblacional estable.

Los comportamientos en la figura?lo tienen situaciones
intere;antes: a) 1la dis&inucién del valor de m, gue sugiere un
decaimiento de tipo "exponencial", b) el aumento de mt, muy
rapido en las primeras 40 iteraciones apfoximadamcnte, c) el
incremento de t mayor gue el de mt y posterior a €1, como una
.respuésta retérdada ante la disponibilidad de m.

La flgura 11 es nmuy parecida a la anterlor en sus- rasgos
generales. El aumento de t es mucho mayor y casi sxmultaneo al
‘incremento de m. El decremento de mt es mas rapido que el de
m. Es curiosa la curva de sd, pues parece la combinacién de dos
dinimicas, una exponencial al principio con una sigmoide al ;
f£inal. Como conclusién puede sugerirse que los c&mportamiento%
de n y mt se "intercambiaron" con los de m& Y'E respec:ivameng'ie
de la figura 10. ' E
El la figura 12 se pueden ver cdmportamientos IA'es.pecuklares"‘

de sd ¥ -t.




. Segundo grupo.

De modc amplio, las dinadmicas de-gg_jig'enfia-fidura'ij : 4;

son semejantes a las de mt y t eh la fiédr311§g qn gﬁmenﬁo_.i
durante las primeras iteraciones y su "lenta" disﬁihucién posterior..
De 1la figura 14 resalta el comportémientq de sd, va .

que se distingue un ligero descenso en las primeras 20

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

las descripciones anteriores: un-aumenté en las primeras.100. .. ... _.
repeticiones, paré luegq descender a su valor estable.

l Eﬁ 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 diﬁ&micas ée my mt en la figura 16 son muy parecidas,
céﬁ una tasa de decremehto ligeramente mayor para mt. = Nuevamente
se registraAel mismo.comportamiento ﬁara el componente t.

En la figura 1? resalta el desarrollo'qhe sigque mt. con

.cse.aumcntO’auranto las primeras.40-gener??icnhsi Taﬁbién es
notable lo que le ocurre a ﬁ: se peicibe‘;: zambio en la tasa de
decremento entre las 60 y Bd iteraciones.

La Gltima figura de este grupo es la 18. Se distingue
. : i
otra vcz el comportamiento ﬁclésico" de t, con su joroba al

inicio de la simulacidén. EI descenso de mt es muy ‘aqudo,

. ) ) i S
mientras que el aumento de ﬁ es muy suave.
. S .

Tercer grupo. . = L

. i ) .

En la figura 19 hay que mencionar los comportamientos de .

- . . . ‘. A : .. :
m ¥ mt, ambos muy parecidos. La linea que representa a t posee

TN . Ce

. . A PN




Yy las 100 iteraciones.

" .este componente.
excepcién ‘de las
Cuarto grupo.

gue no merece mayores comentarios.

parece apropiado concluir que:

a alcanzar su valor estable de manera asintética.

IX) Los comportamientos son parecidos.

La figura 22

Contemplando todas las figuras de estas simulaciones

i

I) Las modificacicnes mis impeortantes de los estados ocurren

durante las primeras 100 iteraciones. Después tienden
Se o
de un sistema que se recupera de las

trata, al parecer,

perturbaciones mas o menos después de las 300 iteraciones,

decir, 300 afos.
i La impresién
i

eral es que existe un conjunto de curvas tipo que se

an parcialmente segin sea el componente gue estén

.

- tando.




'“éymﬁér comprobacioﬂéé direéﬁés dé'ééhpoikb) péf-préced}miehébé

V.- D'iscu's ié n. ST e

Sin muchas dudas, la actividad mis importante dentro de
1aAfabricacién de un modelo es su validadién.‘ Es asi como se"
obtiene mayor cantidad de informacién sobre el sistema Y sobre‘elj'
modelo mismo. A

Hay varias formas de probar un modelo. Shugart y West

(1980) propusieron algunas para modelos de sucesidén forestal:

légicos, c¢) por proyecciones a largo plazo, d) mediante la
pradiccién de grddientes devrespuesta de comunidades vegetales,
e)'con égrturbaciones pasadas y conmparando cémposiciones
recientes con lugares'nq perturbados y f) por medio dé
acéidentes, natu}ales o de Qso del modelo. o : "
La validacidén no es algo fdcil de hacer. Como ejempio
de eiio es que en la mayoria de los articulos équi citados que
emplean modelos markovianos falta algin tipo de comprobacidn de
resultados,_ya sea empirica o especulativa. Tampoco se

encontraron exploraciones de los modelos propuestos, al menos

‘de forma explicita.

La situacién no cambia para la presente propuesta.
Realizar una comprobacidén de campo es practicamente imposible.
Por_eéta razén sc optd por la revisién del compcrtamiento.dgi R
modelo bajo condiciones hipotéticas. ‘ '

De modo estricto, el primer paso en la comprobacidén de
uﬂ ﬁodclo markoviano es déterminnr si el sistema por modelar
tigne en verdad un comportamiento markovianc. Esto es algo‘due‘

.en ocasiones se olvida. - El problema de ser: -~tes omisic. ws es -~ .

£9



quertal vez se estén usando herramiéﬂiaéfinapropiadas para
estudiar el fendmeno en cuestién (i.e., aplicar modelos lineales
para estﬁdiar procésos due no lo son, como puede suceder con este
hrabajo). _Pero conocer de antemano la dinamica del proceso
estudiado es a veces imposible. v : t-
Anderson y Goodman (1957) propusieron uné prueba
estadistica paré determinar si un proceso cualquiéra podia ser .
_clasificado como markoviano. Usher (1979) retoms esta prucbay
'la aplico péré algunos procesos de sucesién animal. Dicho
anilisis consiste en la evaluacién de la independencia de las
probabilidades de transicién de la matriz de proyeccidén. La
hipétesis nula propone que las transiciones en la sucesién son
independientes. La hipétesis alternativa es que no son
indepéndientes, condicién que puede corresponder a un proceso
markoviano (Usher, 1959).
Una eQaluaciénvcomo lé descrita se halla fuera de
consideracién para el modelo propuesto, debido a gque el andlisis
ﬂnecésita que las probabilidades-de traﬁsicidn se obtenéan de manera
empirica y‘que adenmds se tenga un ndmero "grande" de ellas, .
; .
para pecder tratarlas estadisticamente.
otros aspcctos-perﬁinentes para comprobar en un modelo
markoviano son los cuatro réquisitos que debe tener el problema
por modelar. Para elvpresente modelo hay problemasvbésicamente

con Gos de ellos:

1) Las probabili. '+ transicién casi seguramente no son

constantes. De. " -mer .afos en que sea mayor, por ejemplo, el’
establecimiento ‘== - imosas o la mortandad de tetechos (ambos

50 . Dol e




/. 1) Hay muy poco establecimiento de piéﬁtuléé’ae mimosa’.
los tetechos ocurre algo parecido, auhqdeyéu_tas

establecimiento es algo mayor.

2) Una vez que alguna de las especies se ha’ logr‘d 'stablecer,

su probabilicdad de morir es muy baja. Este 51stema tlene tasas’
de reemp1a7am1ento nuy lentas. o
3) Si bien hay evidencia clara de los procesos de competenc1a

Ventre mimosas y tetechos (Vallente—Banuet Vlte y Zavala Hurtado,

1991), el modelo indica que las asociaciones mt son '"duraderas".
4) En el modelo aqui presentado los flujos entre etapas no son

muy importantes. Se trata de un sistema "estanco',.con poca

comunicacidén entre estados.

K

Fn la colina de la zona de estudio‘se ha descubierto 1la

-1mportanc1a que tlene la orientacién de las laderas en 1los

‘diversos procesos biclégicos. Esto se debe en gran medida a

que cada ladera presanta microclimas dl;eren;es, por lo que se

generan regiohes mas benignas que otras. Peters-Recagno (1992)

.encontrd que, en términos generales, la ladera S es la mas
adecuada para el crecimiento de plantas y la menos apropiada

es la N. Con esta informacién cse puede especular un poco mas

- con el modelo:

5). -2 haber mds establecimiento de plantulz:z en la ladera Sq
mimosa no tse ha comprobado, pero ap: -.r<«mante es asi con
- =techos "Tizxz, 1991). ’
6) mismo a.- - también hallévevidencias_de “:. las tasas de o
niento par: ,etechos son mayores'en el la:z. . Previaménté,
- j‘;;;‘- : Crerr ‘p:éyizr;;u ;uu) ETaLOLe uu muu'—; G a1 de et
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crecimiento para esta espec;e

7) Las observaclones ‘previas sug eren:que.el: modelo toma valores

dlStlntOS para cada flujo, dependlendo»de‘la ladera.‘ .De este .

modo, es de esperarse que, p. ej.; 1(sdf'-> ‘m)"sea mayor en la
1adera-S, al igual que P32(m f->.mg). Por otra parte, en la
iadera N, P44(t --> t) puede adquirir valores menores.

8). Una posible consecuencia de la diferencié'dé intensidades en .
los flujos del sistema para cada ladera es la presencia de
diferentes proporciones relﬁtivas de los estados del sistema.

En la ladera S tal véé haya mads mt y menos sd. Evidentemente no
es confiable hacer éxtrapolaciones tan simplistas, pero son
Gtiles para ejemplificar el hecho de que las difereﬂcias

ambientales afectan a los procesos de recambio de especies.

cLos cdmentarios anteriores nos permiten determinar si
hay sucesién? ' Un modelo markoviano no es capaz de simular
sucesiones adecuadamente. Representa sistemas con un nimero .
"fijb de etapas (que pueden ser‘éspecies o tipos de vegetacién),
mientras que en las éucesioqes lo que ocurre es la aparicién de’
ctabas que previamente no edtaban. Hay que precisar més.
Plantpar fendmenos de sucesién con dos especies no th ne mucho

ﬂ
sentldo. El sxgnlflcado surge al enmarcar a estas dos plantas

dcntro de toda la comunidad: vegetal. La mimosa y el tetecho

tal vez sean;las especies még importantes de la zona estudiada
¥y’ no exciu§ivamente par su qbundancia._'Los trabajos-de )
'Valiénte—sahuet, Vite y zavqla—Hurtédo {1991) y Hc Valiente~
.Banuet y Ezcurra (1991) indican el peso,ﬁevlés miﬁosaQAeh la

comunidac¢. Las intera acciones entre- anba< esopc1es Dueden deflnzr
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colina de estudlo.

Con todo, 1la simpleza del modelo egpuésﬁo'permifé
especﬁlar un poco mids. Godinez, Guevara y Valienée;Banuet
(en preparacién) encentraron gue un gran namero de especies
vegétales estdn asociadas a plantas nodrizas, al ﬁenos durante

una etapa de su vida. Si cambia la abundancia de nodrizas,

E¥a

es_facﬁible que se modifiquen las abundancias de las plantas}___;ﬂmm4__ﬂ

.asociadas e incluso la presencia de éstas.. Si agregamos otro
supuesto, 2l de la capaéidad de carga del sistema para las
nodrizas tenemos una r~presentac1on que suglere la ex1stencla de
proceso: suc951onaleg. . '-

Un problema con esta interpretacidén es que hace |
roferencia a perturbaéiones "grandes" que reduzcan sensiblemente
las poblaciones de mimosa y tetecho. No hay evidencia de este
tipo de bértu:baciones{ Apareﬁtemente sdlo ocurren procesos de

Vmofpalidad natural. Con cambios "suaves" y de poca'maghitud; la
interpretacidén del pérrafo antefior es poco Sostenible, quedando
como conciusién.plausible e% recambio de especies. Con todo,
el modclo‘vefbal descrito en secciones previas sigue siendo,

a mi'pareqe;, correcto en lé general. Coincide cohvel
mbéelo de facilitacién de Connell y Slatyer (1977).
:Ya se comentd la es casa capacidad predLCtlva de este

modelo, porgue se construyo suponlendo que el sistema estudiado

se halla eh el equilibrio. °Sin embargo,_héy un par .de resultados
‘del modelo gue no son ﬂconscientemente" tautolégicos, pues no se

.1ncorporaron uxpliCLtamente en el Surgen de la 1nteracc1on de

sus comnonnntps Y- pueden ser’ muy utheb paLu oncgnugr quncs‘-
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colina de estudlo.

Con todo, la simpleza del modelo expuesto permlte

especﬁlar un poco mids. Godinez, Guevara*y Vallente—Banuet

(en preparacidn) encontraron gue un gran.ﬁﬁmerb de especies

vegétales est&n asociadas a plantas nodrizas, al ﬁenos durante

una etapa de su vida. Si cambia 15 abundanéiaAde nodrizas, ‘

‘es factible que se modifiquen las abundancias de las _plantas = .
_asodiadas e incluso la presencia de éstas.. Si agregamos otro
supuesto, =21 de 1la capaéidad de carga del sistema para las

nodrizas, tenemos una fepresentacién que sugiere la existencia de
.procésos sucesionales.” ;. ' .

Un problema con esta interpretacién es que hace .

referencia a perturbaciones '"grandes" gue reduzcan sensiblemente

las poblaciones de mimosa y tetecho. No hay evidencia de este

tipq de bcrtu;baciones( Apareﬁtemente sélo ocurren procesos de
A'mortalidad hatural. Con cambios "suaves" y dg poca maghitud; la
Jnterpretacxon del pd rafo antefior'es poco'sostenible, quedandp
como concluslon plausible e] recambio de especies. _Con todo,
el modelo verbal descrito en secciones previas sigque siendo, ) . .

a mi parecer, correcto €n 1l¢ general. Coincide con el

JUN s JEUON

modelo de facilitacién de nnell y Slatyer (1977).

‘va se comentd la egcasa capacidad predictiva de este

- ,L,»aO

modelo, porque se construyo supon‘endo que el sistema estudiado

se halla enh el equilibrio. ‘Sin embargo, hay un par de resultados
del modelo gue no son Hconsdientemente" tautolégicos, pues no se

'incorporardn éxpliciﬁamente en el Surgen de 1a lnteraccxon de

sus componentes y pueden ser muy uCLLEb paxa LDCLHULL algunob'—:
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aspectos cualitativos del sistéma.

Uno de ellds es el tlempo de

perturbaciones, estlmadc en 300 anos aproxmmadamente.
Generélizando un poco, este valor nos puede hablaf de la
estabilidad y 1la resilencia del sistema. '
. Discutir acerca de 'la estabilidad de este sistema es
dificil. Algo se puede decir, con fodo. Baséﬁdose en los
criterios de Holling (1973), se encuentra gque este sistema es. _ . __ . _ ...
‘_estable, porgue & recupera reiativamente rapido de las v -
perfurbacibnes Yy no fluétﬁa alrededor de ‘los valores de
equilibrio. Después dé las 300 iteraciones alcanza su valor
asinﬁéticamente, sin os;ilar. .
El mencionado autor definié otro términe, la .

"resilencia", que es "la medida de la persistencia de los

sistemas y de su capacidad para absorber el cambio y la

perturbacidn, y todavia mantener las mismas relaciones entre

pob;aciones‘o variables de estado". Sin ser muy‘concluyente,

el autor propuso gue existe un relacidén inversa entre estabilidad

resilencia: sistemas muy estables =-.: muy poco resilentes y
1 o g

.- o |
viceversa. : - .
Un modelo markoviand, debido a su rigidez no permite

: 3

averiguar si el sistema es muy resilente o no. Sin embargo,
se enucﬂtLo que pcquenae fIUctudCLOnes en una probabllldad

dc paso (Pll, noa:flcan enormemente las proporciones entre

etapaz del siste Puede fensarse que este sistema tiené

poca resilenciz o . L. Ct e
La homeseneidad ar.:en 1 juega un papel 1mportante en .
p ‘minucidn de la resil - :i: de Los ulscenas, seguin Holllng
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/(1973). En ambientes constantes.los organismos
f ) . i S

esultado es una

pérdida de capacidad de respuesta Qeneplga swpoblébiones.

Consecuentemente, pueden suceder.extinciones-ante’ algin cambio

drastico del entorno.
L. Valiente-Banuet (1991) en suftfabajo sobre patrones
climaticos del valle de Tehuacan, hallé que'estaireQién tiene

altos 1nd1ces de predlctxbllld;d en la preclpltaclon pluv1a1.

Se trata de un clima estable a "1argo plazo" Asi se refuerza,

s% bien indirectamente, la afirmacién de que el sistema tlene
poca recilencia. Se trata de una especula?ién intersante,
aunque algo exagerada; tél vez. Q
-Un aspecto del modelo gue seria pertinen;e conocer, se
féfiere a la importancia relativa que tieﬁe cada componente en
la dindmica global ‘del sistema. Forzando un poco las
interpfetaciones de ld.métriz E8, s& encuentra que las
probab;lidades de paso que afectan mas a la estﬂbflidad del
sistema son laé'QUe representan transformaciones enﬁre etapas.
En realidad, es la interaccidén conjunta de toéos los componentes
del modelo la responsable de la estabilidad y la resilencia.
Sin embargo, es interesante descubrir gue puede haber elémentos
.mayormente involuc;ados en una de las mencionadés bropiedadeé.‘
En términos practicos, una situacidén como la descrita puede sef
!
muy Gtil cuando se desee modificar racionalmente el sistema i
estudiado.- Si.el interés reside en gue el sistema se recuperé

de una'perturbacién, hay que actuar sobre las probabilidades ae

transicidén que relacionan transformaciones entre etapas.

SmAnrcsacia que L




comportamlento del sistema se regula baslcamente por 1os c mblos'

en la formac1on Y transformacién del suelo y no por 13
dlaponlbllldad de agua ¢ por interacciones blologlcas,,como pudlera
creerse. ustas expllcaclones pueden complementarse dlglendOj

que cada una de ellas actda en dlstlntas escalas espaclales y

.tempcrales. Por un lado estan las lnterac01oneg intra’ e
interespecificas, pLOplaS de escalas de tiempo ecologlcas e .:‘
(decenas de afios) y terrenos no muy grandes., Por otro:lado,
los procesos erosivos y de pecdogénesis con dura01ones de.centenas
y miles de ahos, reflejados en zonas amplias. .

v Como consecuencia, adquiere mucha relevancia la demografia
de las poblaciones dg.mimosa, pues es la planta que puede influir
de modo mas directo en las proporciones de suelo desnudo, adenas
de que es un componenée muy importante en la est;uctura'de la
comunidad. Esta espécie puede Qerse como Qﬁa "conexién" entre
las. dinamicas eéolégicas Yy %eolégicas de la zona estudiada.

:Es posible hacer gn modelo que subsane las deficiencias

comentadas? Yo estimoc gque %i. Antes de hacer propuestas
coﬁcretas, conviene comentar algo mas sobre la actividad del

modelaje. Se puede hacer un modelo practicamente de cualquier

cosa v con cualquxer 1ntenc16n. Por eso se debe ser cauteloso. .

los’ fines de la investigacién cientifica es propener
zrtas y que sean generales. Elaborar hlpOtES‘S s6lo
‘pa: nes muy part1c1ulares es cono no expllcar nada, pues

‘ne s “i6n con teorias mas amy¢¢ua.»;bua“uu s u ,;ani~i-




&

casos dlversos. En general llos modelos apllcables a mas

fenémenos son mds dtiles a’la 1arga, ya que permiten 1a
comparac1cn entre aprox1mac1ones Y resultados (Slobodhln, 1987).
Esta es una de las virtudes de los modelos markov1anos- sus
porpiedades generales permiten que sean empleados en diversas
dreas del conocimiento. Otra de las funciones de un modelo =~
. es otorgar una Pstructura <] "esqueleto" donde gjcomodar la

informacién que se tenga del sistema analizado. Encontrando 1as

partes "“visibles" del ésqueleto, es mds facil desarrollar lineas
'de traoa)o que subsanen esas carencias. . .

Si se desean elaborar modelos de sucesién adecuados para

estas regiones semidridas, conviene, entre otras cosas:

1) Cornocer mas acerca de los procesos de establecimiento de
mimosa, sus tasas naturales de reclutamiento y los mecanismos que

la controlan.

i

2) Ampllar los r’onoc:.mlentcs sobre la interaccién mimosa tetecho.
Es una. asociacién muy interesante, pues en ella se rerlejan a lo
lafgo de la vida de qichqs plantas procesos de nodricismo y

. . 2 o .
- competencia. Todo en diéerentes etapas de una sola asociacion
con los h?smquindividuoé. Si en verdad son asociac:ones
duraéeras(como-lo proponé el modelo, los estudios puaden
‘centrarse en los p&sible; mecanismos QQe eviten la competgncié )
“=re ambas especies. i : . . 7

K ‘rneral, precisar las veloci@ades,ﬁaturaleé'a‘lqg que

2n los procesos de recambio de estas es pec:es (otro -de. los.'




defectos de este modelo es que no tlene mucha conex1on con estas

tasas). Para este tipo de modelos es muy 1mportan'e poderlos

relacionar con las escalaskde tlempo a,las que
procesos estudiados, si es que se désea qéﬁbﬁé;
,compoftahientos a largo plazo.’
4) Delimitar si se estd tratando con sistemas én 1ps;éue importej_m;;__;_
mids el componente ambiental o el biolégicq; En estas~feg;ones
'hay procesos ev1denteg y de11m1F§§os (como la competenc1a Y el e
nodr1c1smo entre mimosas y tetechos), que interactidan con eventos’
regidos pdr condiciones aﬁbientales (e.g. el establecimiento de
mimosas, dependiente al parecer de la lluyia). Una preguntd

.interesante seria‘ave:iguar cémo la interaccidén de estos factores

se ragle)a en la comunidad.

5) .Estudiar a fondo los procesos de formacién y transformaclon de‘

4

suelo. El modelo propuesto indica que €l suelo juega un papel
ﬁuy importanﬁg en los procesos de la comunidad vegetal: Como
ejemplo de’esto, urio de los resultadoé del -trabajo de'Godinez‘
(1991X seﬁalé que las cactaceas de la zona crecen méjor en
tierra extraida bajo mimosas.
© 6) Evaluar las perturbaciones ocasionadas por el uso del
ambiente. ' Es necesario concer de gué manera afectan las
actividades humanas a los procesos biolégicos'ae este valle,
si se pretéhdeﬁ desarrellar estrategias racionales de
manejo de recursos.
7) Discernir si los procesos de cambio (conside;ados en su
totalidad) se comportan linealmente, o si conviene emp;eqr
. otro tipo de herramientas para modelarlos. o .

.. . . .

v s ma e e g JEE . - - - FE P




.VI.- Referencdias.

Acevedo, M.F. 1981. On Horn's markovian model  of forest dynamics
. _ with particular refernce to tropical: forests.’Theo—
retical Population Biolo 19"230;250. ’ T

Achistein, P. 1987. Los Modelos Teéricos. Semlnarlo‘de problemas
cientificos y filoséficos. Coleccidn Suplementos
IiI / 8, UNAM, México, D.F. 27 pp..

'Anaerson, T.W. y L.A. Goodman. 1957. Statistical inference
. about markovian chains. Annals of Mathematical
Statistics, 28: .89-110. .

e ‘Austin; M.P. 1980. An eiploratory analysis of grassland dynamics:.... .

an example of a lawn succession. yggetatig, 43: 87-94.

Austin, M.P. y L. Belbin. 1981. An ana1y51s of succession along an
environmental gradient using data from a lawn.
Vegetatio, 46: 19-30.
Begon, M., J.L. Harper y C.R. Townsend. 1986. Ecology.
’ Individuals, Populations and Communities. Sinauer,
Sunderland, E.U.A. 876 p.

Bender, E.A. 1978. An Introduction to Mathematical'ModellingL.f
Wiley, E.U.A. 256 pp.

Bunge; M. 1973. lLa c¢iencia, su Método y su Ellc ofia.

Siglo XX, Buenos Aires, 159 pp.

Burrows, J.C. 1990. Processes of Vegetation Change. Unwin
Hyman, Lendon, Reino Unido.

Byers, D.(ed.). 1967. The Prehistorv of the Tehuacan Valley.
R Vol.I: Environment and Subsistence. University of
Texas Press, Austin, E.U.A., 331 pp.

Clements, F.E. 1916. Plant succesion: an analysis of the
development of vegetation. Carnegie Inst. Washington
Publ. No. 242 :1-512. . :

Connell, J.H. y R.0O. Slatyer. 1977. Mechanisms of succession ‘in
- natural communities and their reole in community o
stability and organization. The Auecrican Naturalist,
111: 1119-1143. )

Diaz, P.G. 1991. Efectos dependientes de la densidad en
una cactacea columnar (Meobuxbaumia tetetzo (Weber)
Backeberg) del valle de Zapotitlan de las Salinas,
Puebla. Tesis de 11cenc1atuLa, Facultad de Ciencias,
* UNAM, México, D.F. . . EE -

70



Drury, W.H. y I.C.T. Nisbet. 1973. Succession. Journal of the
’ Arnoid arboretum, 54: 331- 368. SRR

Egler, F.E. 1954. Vegetation scienceé concepts. 1 Initial
.« . .. .Ffloristic conposition, a factor in old-field
i vegetation development. Vegetatio, 4: 412- 417.

Feyerabend, P. 1988. Against method. Verso, Bristol, Reino
Unido, 296 pp.

. Franco, A.C., P.S.Nobel. 1989. Effect of nurse plants on the
: -microhabitat and growth of cacti. Journal of Ecology
77: 870-886. .

Climatica de Koepwven. Instituto de Geografia,
“"UNAM, México, D.F. 246 pp.

- Garcia, E. 1972. Mcdificacionés al Sistema de Clasificacién . __ . _ ..

Garc1a—011va, F.1991. Influencia de la dindmica del paisaje en la
; distribucién de las comunidades vegetales en la cuenca
del rio Zapotitlan, Puebla. Boletin del Instituto de
Geografia, 23: 53-70. "

.Gleason, H.A. 1926. The individuzlistic concept of the plant
: association. Torrey Betanical Club Bulletin, 57: 7-26.

Godinez, H.O. 1991. Propagacién de cactaceas por semilla: una

) experiencia para su cultivo y su conservacién. Tesis
de 1xcenc1aturd Facultad de Ciencias, UNAM, México,
D.F.

Godinez, H., M. Guevara, y A. Valiente-Banuet (eh preparacién).

- T .Patrones de establecimiento de especies en una
tetechera y sobrevivencia de especxes ba]o ambientes
contrastantes.

Goldberg, D.E. y 'R.M. Turner. 1986. Vegetation change and plant
. demography in permanent plots in the sonoran desert.
Fcology, 67. 695-712. . ;

‘Grime, J. 17282. Estrategias de Adaptacién de las Plantas y .
: Proceses que Controlan la Vegetacidn. Limusa, México,
D.F., 291 pp-.

>

Y R.M.Turner. 1972. The Changlno Mile. An
ological Stduy of Vegetation Change With ";_g in the
2r Mile of an Arid Land and Semiarid Regio

,h;versity of Arizona Press. E.U.A., 317 pp.

Hastings

Hobbs,” R.J. 1983. Markov models in the study of postfire
succession in heathland communitiss. Vegetatio,
56: 17-30. . .. :

prm e m e e s L T e e




Holling,20.5;319?3;>Résilenée and stability in ecological
. ; osystems. Annual Review of Ecology-and Systematics,
AT =230 ~ = .

Horn, "H.S5.7:1976: Markovian properties of forest succession.
T ~.Int i Cody, M.L., J.M. Diamond( eds). Ecology and
Evolution of Communitjes. The Belknap Press of Harvard
University Press. EUA, 545 pp. .

Jaramillo, V.,F. Gonzalez. 1983. Andlisis de la vegetacién arbéfea en la;

provincia floristica de Tehuaca&n-Cuicatlén. Boletin de

Jeffers, J.N.R. 1988. Practitioner's Handbook of the Modelling'

of Dynamic Change in Ecosystems. SCOPE 34. .
John 'Wiley and Sons, E.U.A.

Johnson, F. (ed.). 1967. The Prehistory of the Tehuacan Valley.
Vol. 4: Chronoleogy and Irrigation. University of
Texas Press, Austin, E.U.A., 290 pp.

Keever, C. 1950. Causes of succession on bld fields of the
Piedmont, North Carolina. Ecological Monographs,
20: 231-250.

Kdppen, W. 1948. Cilmatologia. Fondo de Cultura Econdmica.
’ México, D.F., 478 pp.

Legg, C.J. 1980. A markovian approach to the study of heath

vogetation dynamics. Bull.Ecol., 393-404.

Leopold, A.S. 1950. Vegetation zones of Mexico;vEcologx,

31: .507-518.

Logan, F. 1968. Causes, climates and distribution of deserts. In:

Brown, G. Jr. (ed). Desert Biology. Special Topics

. and Biclogical Aspects of Arid Regions. Academic
Press, N.Y., E.U.A., 635 pp.

MacArthur, R.M. 1955. Fluctuations of animal populdtioné, and a

measure of community stability. Ecology, 36: 353-356.

MacArthur, R.H. 1972. Geographical Ecology: Patterns in the ;
Distribution of Species. Harper & Row, N.Y., .U.A.,
269 pp. . .

Margaleff,R. 1963. On certain unifying principles in ecology.'
American Naturalist, 97: 357-374. '

r-huliffe, J.R. 1984a. Prey refugia and the distribution of two
. Sonoran desert cacti. Oecologia (Berlin) 62: 82-85.

'iffe, J.R. 1984b. Sahuaro-nurse tree associations in the = - .
sonoran desert: competitive edfects of sahuaros.
T Qecotoqia, (Beriln) od: Slu-sful . ot

SRS Z T S e




McAullffe, J.R. 1986. Hervxbore-xlmlted establlshment of a Sonoran )
: R “Desert tree, erc1d1um mlcroghyllum.kEcolo
: .- 67: 276-280. . ' N

McAuliffe,‘J.R. is88. Markov1an dynamlcs of szmple and complex
. desert plant communities. The American Naturalist,
131: 459-490.

McIntosh, R.P. 1981.Succession and ecological theory.In: West,w.c. 
; H.H. Shugart, y D.RB. Botkin (eds). Forest Succession _
P Springer-verlag,N.Y., E.U.A.

Miles, J. 1987. Vegetation succession: past and present perceptions
(pp: 1-29). In: Gray, A.J., Crawley, M.J., P.J. Edwards
R e ——.. .(eds)..Colonization, Succession and Stability. . _ . _~___
. Blackwell, Londres, Reino Unido. .

Miranda, F. y E. Herndndez X. 1963. Los tipos de vegetacién de
México y su clasificacidén. Boletin de la Sociedad
Botdnica de México, 28: 29-179.

Mueller-Dumbois,D. y H. Ellenberg. 1974. Aims and Methods of
Vegetatlon Ecology. Wiley, E.U.A., 547 pp.

Muller, C. 1940. Plant ‘successicen in the Larrea-Flourensia climax.
Ecology, 21: 206-212.

Noy~Meir, I. 1973}.Desert acosystems: environment and producers.
Annual Review of Ecolcgy and Systematics, 4: 25-51.

Nufez, H. (en preparacién). Modelacidén del crecimiento de una
" cactadcea columnar (Neobuxbaumia tetetzo (Coulter)
Backeberqg) del valle de Zpotitlan Salinas,
Puet:la. Tesis de licenciatura, Facultad de Ciencias,
UNAM, México, D.F. .

Cdum, E.P. 1969. The strategy of ecosystem development. Science.
164: 262-270.

Oosting, H.J.y N.E. Humpreys. 1940. Buried viable seeds in a ;
successional sceries of old field and forest soils.
Torrey Botanical Club Bulletin. 67: 253-273. f

Peters—~Recagno, E.M. (1992). Variaciones microaclimaticas de un;
desierto intertropical en el centro de México: (
alguna; implicaciones sobre la vegetacidn. i

de licenciatura, Facultad de Ciencias, UNAM.

s, D.F. - . ;

#ancholy. 1972. Inhibition of nitrification by’
. . ecosystems. American Journal of Botan ’
59: 1033-1040. o . .- '

Rice, E. y S.K.

Rzedowski,. J, | 197R Vonotaclhn de Méxicn. 'Pd rihnca, 422 pR-,H




Shreve, F. 1929. hanges in deserf vegetatlcn Ecology

10: 364—373. .

Shreve, F. 1931. Physical conditions: i
: Ecology, 12: '96-104.. 5

Shreve, F.'y 2.L. Hincley. 1937, Thlrty ‘years of change in desert
vegetation. Ecology, 18:.463-478.

Shugart, H.H. y D. C.West. 1980. Forest succession models.
BioSicence, 30: -308- 313.

Slobodkin, L.B. 1987. How to be objective in community studies
, . (pp: 93-108). In: Niteki, M.H., A. Hoffman (eds). Neutral
S e D models in baﬁloqy, Oxford UniversitYAPress,AE UlAe o

R Smith, Jr. C.E. 1965. Flora, Tehuacan Valley. Fleldlana, Botany
- . 31: 101 143.°

Strang, G. 1976. Linear Algebra and its aplications. Academic
’ Press, N.Y., E.U.A., 374 pp. - .
Stretta, E.P, y P.A. Mesiﬁo. 1963. Distribucidén de las zonas &aridas
de la Repabkilca Mexicana, segin un indice de la aridez
derivado del de Emberger. Ing.Hidr.Méx. 17: 1-8.

Tehsley, A.G. 1935. The use and abuse of vegetational concepts and
terms. Ecolfgi, 16: 284-307.

Tilman, D. 19ge. Plant‘strateqics and the Dynamics and Structure
of . Plant Communities. Princeton University Press,
N.J., E.U.A., 360 pp.

.Turner, R. 1990. Long-term vegetation thange at a fully protected
Sonoran desert site. Egology, 71: 464-477. .

Usher, M.B. 1979. Markovian,approaches to ecological succession.
Journal of Animal Ecology, 48: 413-426.

Usher. M.B. 1931. Modelling iecological succession, with particular
: reference to narPOVLan nodels. Vegetatio, 46: 11-18.

‘Val:«nte-~Banuet, A. l991- Dlnémlca del estabklecimiento de
cactdceas: patrones generales y consecuencias de los
pxocesos de facilitacion por plantas nodrizas en
desiertos. Tesis, Uoctordl Centro de Ecologia, UNAM.
dexlco, D F. :
Valiente—Banue& A., A. Bolongaro-Crevenna, Q. Briones, E. Ezcurra,.
M. Rosas, H. Nunez, G. Barnard, & E. Vazquez. 1991.
Spat1a1 relationships between cacti and nurse shrubs in. a .
K seni-arid environment in central Mexico. Jaurnal of -
ogreatlon Selence. 2‘ 15 20. : . :




fVallente—Banuet A, F. Vite y A.J. Zavala-Hurtado, 1991. Interaction
i between the cactus Neobuxbaumia tetetzo and the
A/ nurse shrub Mimosa luisana. Journal of Vegetation

! . Science, 2:11-14.

Valiente-Banuet, A. y E. Ezcurra. 1991. Shade as a cause of the
association between the cactus Neobuxbaumia tetetzo
and the nurse plant Mimosa luisiana in the
Tehuacan valley, Mexico. Journal of Ecology,

79: 961-971.

Valiente-Banuet, L. 1991. Patrones de precipitacién en el
"valle semidrido de Tehuacan, Puebla, México. . -

Tesis de licenciatura, Facultad de Ciencias, UNAM,

e c. . México, D.F. .. .. T e el

Vandermeer, J. 1980. Saguaros and nurse trées: a new hypothesis
to account for populations fluctuations. The Scuthwestern
Naturalist, 25: 357-3G0. .

vasek, F.y L.J. Lund. 1980. Soil characteristics associated with ‘a
primary plant succession on a Mo]ave desert dry lake.
Ecology, 61: 1013-1018.

villasefior, J.L., P. Davila y F. chiang. 1990. Fitogeogréfia
' del valle de Tehuacén-Cuicatldn. Boletin de la Sociedad
Botanica de México., 50: 135-159. : : "

Webb, R.H.,J.W. Steiger y R.M. Turner. 1987. Dynamics of
Mohave desert shrub assemblages in the Panamint
mountains California. Ecology, 68: 478-490.

Ycaton, R.I. y.A. Romero-Manzanares. 1986. Qrganization of

A vegetation mosaics in the Acacia schaffnexi- Opuntia .
s .+ streptacantha association, southern- Chihuahuan desert, ST

’ ) ‘Mexico. Journal of Ecolegy, 74: 211-217.

Yeaton, R.I., K.J. Ester. 1990. The dynamics of a succulent karoo
vegetation. Vegetatio, 88: 103-113. :

Zavala~Hurtado, J.A. 1982. Estudios ecolégicos en el valle
’ semidrido de Zapotitlan, Puebla. Clasificacién numérica
de 1la vegetacxon basada en atributos binarios de presencia -
o ausencia de las especies. Biotica, 7: 99-120.

i

f

f

Zedlar, P.H. 1981. Vegetation change in chaparral and desert |
communities in San Diego county, California. In:
D.C. West, H.H. Shugart, y D.B. Botkin (eds).

Forest Succession. Springer Verlag, N.¥Y. E.U.A.-




Tabla 1.  Medelo tabular de-'sucesiin ocolOg:cn. tendencu\s 3 B
' ‘esperadas_en el .desarrollio de los ecaslstgnaa : g B . *
. {Tomade de .Odum,  19869), - . . Ly

/
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i profuccicn neta de la ' AaLTO BAJO :
i comunidad frendimiento) ‘ . . 3
i ‘cadenas troficas LINEALES. RETICULARES, : )
H PRINCIPALMENTE, PRINCIPALMENTE :
_/DE FORRAJEO  DE DETRITUS :

Estructurs de la comunidad

i materia crganica tetal’ . " ESCASA ABUNDANTE
I MULrimentos 1norganicas EXTRABIOTICOS ' INTRABIOTICOS
i diversidad de especies BAJA ALTAC

{componente de¢ variedad)
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Tabla 2.

Ventajas y desventaja
segln Usher, 1981.:::

DESVENTAJAS

- 'VENTAJAS

2)

7

1) hay dificultad para definir
los estados que debe tener
el modelo,

los datos son d1f1c1les
‘de celectar; | -

el modelo sdlo incluye
una depnnden01a sencilla
(son ahistéricos);

3)

las probabilidades de paso
pueden no ser constantes
lo largo del tiempo;

4)
. a

A . N .
no contemplan patrones espa-
ciales;

5)

el modelo debe contemplar a
todas las especies presentes
en la zona; no es capaz de
.incluir apariciones nuevas;

6)

con el tipc de infornacién
requerida para claborar este
modelo, se wvuelve innecesaria
la elaboracion de éste.

‘pueden tener gran poder
. predic;ivo;

pueden servir para corro-
borar modelos verbalesu




segin Jeffers (1988)

Tabla 3. Venta]as 3 desventajas de Ids”@bdélqé'matkdviands

DESVENTAJAS

VENTAJAS

1) la ausencia de relacidn con
mecanismos funcionales no los
hace propios para este tipo de
estudios;

2) alejarse de lo° supuestos ba-~
sicos de una cadena markoviana
de primer orden, complica encr-
memente los estudios;

3) en algunas ocasiones los datos
para obtener las. probabiiidades
de paso pueden ser insuficien-
tes,en especial para transi-
ciones poco- frecuentes;

4) la validacidén de estos mo-
delos depende de su ‘predic-
cién a largo plazo, por lo que
dificilmente se puede lograr
para periodos . verdaderamente
prolongados.

1)

2)

3)

. conocimiento sobre los. .

son relativamente faci-

les de obtener a partir - —

de datos sucesionales;
no requieren de mucho

mecanismos del cambio,
pero ayudan para indicar
en cudles areas especi-
ficas del problema pueden
ser interesantes para
investigar

la matriz de transicién
condensa los parametros
esenciales de la dinémica
estudiada, de una manera
que pocos modelos .
consiguen; los .
resultados son facilmente
representables en forma.
grafica, per lo que son

‘mas complen51b1es para

gente ajena a este medio. .

los requerimientos computa-

cionales son modestos, .y
pueden ser cubiertos por
una computadora pequena. -

IR,
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ESTA TESIS NO DEBE
SALR DE 1A BIBLIﬂTEE&

4. Anallsls de varlanZd para 1as dlstanclas entre

Tabla
. espec1es.
min . max . % . d.e. |
dist.i (punto, — sp-1) 0.0 2.4 0.982 0.508
dist.2 (sp.1 --> sp.2) 97 0.1 2.75  1.026. 0.581
) ) sum. cuad. : :
fuente cuad. G.L. med. F P’
tratamiento 0.094 1 0.094 0.315 0.575
; 2
error 57.12 192 0.298
Para un nivel de significancia de 0.05% se encontrd que .
F calculada << F de tablas. v
4
i
}
]
. L
i
|
!
3
;
|
- i
. i
1
- }




Tabla 5. Proporclones 1n1c1a1es ‘para:
de perturbacn.on. S aE

Proporciones iniciales: de ‘cada
copmonente del vector
sd moee et
o1 0 0. )
o 1 ‘o “0 :
Lo 0 S § PRI o R N Ky e i
Lo (o} ] 1 127
. 0.5 0.5 0. 0 - 13
: 0.5 ) 0.5 0 14
0.5 (o] 0 0.5 15
.0 0.5 0.5 0 .16
[o B 0.5 0 0.5 17
) ] ° 0.5 0.5 18
- 0.3334 0.3333  0.3333 0 ‘19
0.3334 © 0.3333 o] 0.3333 20 A
0.3334 0. 0.3333 0.3333 21 2
[s) . 0.3334% 0.3333 0.3333 22
0.25- . 0.25  0.25 0.25 23
}
i
o e




'Tabia 6. ,conpara01on entre las propor
: ‘porporciones observada 3

Vector de.
. estados
estables (v. E )

sd . 0.790691

m .  o0.077882

N ..‘_mt_”. - -0.031107 _V-..'.',._.,._._m__,,-_.‘._..%‘,,_-,4\0...0310_'._,; e SRt gt

t’ 0.10032 - = v o.1°

Ve
. \
- R
- \«
.
P
!
. . '
= ¢
.
R U Ut O SO - -
s SRR , -



‘Tablé 7. Vectores estables obtenldos al modlﬁlcar en 1%
el valor de la probabllldad de translclon.

ViE. © opli p44a ‘p22 "p33
sd 70,791 Y 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 - L . I o
) original ) 0.998 0.992 0.9765 0.9662
valoxr o . .
modificado 0.98802 0.98208 0.966735 - 0.9565




.Tabla 8.- Vectores estables obtenldos.a vmod‘f;car en 10%
el valor de la probabllldad de.pggqr

V.E.  ‘pli pa4 p22 p33
sd 0.791  0.06909 ~ 0.8716%  0.85819  0.5107%
n 0.078  0.34639 0.08585 0.01613 0.09176
mt- 0.031 0.13835 0.03429 0 02975 -0.Q095
t 0.1 0.44618 0.00825 0.09593  0.08799
valor ] .
original 0.998 0.992  0.9765  0.9662
valor T - : »'"" :'" - - o T “.
nodificado 0.8982  0.8928  0,87885 . 0.86958

: - 83
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UNA PERTURBACION AIRE UN ESPACIS

. ORECIRSOS ‘

- aquellas eapecics gue .

-1 espacio abiertuv, sec ...

establecer s3blo ciertas

de “sucesion tempran:

Los ocupantes prisarios ooditican
el smbiente de tal muncrd que i
vuelve menas adecuado para el 1g

clutanieato subsecuente de espe~
cles de -1a "sucesién temprasa™
pero mis adecuado para el reclu-
tagiento de ‘especics de la
"sucesién tardia" .
[<3¥a—--j( j[ .

El crecimiento hacin la cadutes
' de los juveniles de las especies

de la sucesién tardia es facili-
l _tade por las modificaciones pro-

ducidas por las especies de la
Con e} tiempo

l sucesion. tempfana.
las especies texpranas son elimi-

nadas

‘ Esta secuencia continiin hasta que
las especies residentes no facili~

§  raa cis 1a dnvasién y el crecimten

~"T-to-de-otras especies: - -

N 22

Lt ceta ocana,

individuo residente es dafindo o eliminado, liberando espacio.

| _
[ S ORS .
u___{mlf___.__

S e

¢

F

B

oy, e .

2,

3}, vspacio ablerto, se puede
establecer cualquiera que sea

capaz de madurar allf o T

De aquellas espevics que l‘lcgnn ’ L

3+ R

V2

Los ocupantes primarios sodificar
¢l ambiente de tal caiieta que sce
vuelve meros adecuado para o! re

clutoaiento suhsecuente de e

per
ciea de la "sucesldn temprana”
pero esta modificacion tienc
Poco o afnpin cfecto €1 el recly
taniento de las cupecies de la
"sucesidn tardia”

ST e
P\

tos juvenilea de lav espectes de
la wucesldn tardfa que tavaden o

ya esthin presentes crecen hasta la
madurez n pesar de In presencis
conténun de tndividuon saludables
de especien de la sucestdn temprana.
Con o1 tivapo. las caperies Cempra=

nas ton eliminadan,

P

Esta secuencia continda hasea que
que no haya una cspecie que pueda

invadir y crecer en la presencia
~de la.residente. . _

v

2 .

sélo‘ pueden ocurrir invasiones posteriores y/o crecimiento cuando un

El que la composicidn

de especies de csta comunidad continfic en el cambio depende de las condiciones exis-

? tentes en el sitio y de las caracteristicas de las especies disponibles como

sucesidn.

frecuencia decreciente en el orden w,X,y y 2. (Tomado de Connell y Slatyer, 1977)..-

reemplazo.

B6

<

Los ocupantes primarios moditican

el nchiente de tal munera que se

vuelve ‘ennon adecuado nars el e
clutasiento de an cspeciesn
teapranan y tardfas

; S ——Se

3

Mientras loa tadividuos de lun

‘primcron colonos persisten odeu-

nes y/o contindun su pegerera iin

vegetativa, excluyen o suprsmen
a los colunizadures subsecurntes de

todas oy r.«{xvr jes

: L}

‘Tres modelos de los mecanismos productores de la secuencia de especies en la

Las lineas punteadas representan interrupciones del proceso, con -




k)
4510

Figura 3 . Modclo que dcscnhr losdiversos :thbnn: entre
competencia, restricciones, y la alteracién enla vegetacidn,
y localizacién de las estrategias pnma.rns y secundarias. J,,
importancia.relativa de la competencia (—-)}i /y, u—nponm-
cia relativa de las restricciones (~—==): /4, importancia rela-
tiva de la alteracién {—.—.—). La clave para los simbolos de

A\ ’ I + estrategias se incluye en el texto. (Reproducida del Ame-
rican Naturalist, 111, 51" permiso de la University of Chicago
Press. ©1977. The University of Chicago Press.)

{by, !
e 4 - . )
Figura 3 .“Disgramas que representan las lineas de sucesién en la vegetar- - on
candiciones de alta (8,), moderada (S,) y baja ($4) productividad poter. "}
en condiciones dec aumento (S;) y disminucion (Sg) de la productividad po-- R

El 1amano de la biomasa de ia planta en carda ztapa de Ia sucesion se indica pus -
dio de circulos. Para la distribucion de las estrategias y formas de vida dentr
triangulo, ver fisruras I’S y 19 respectivamente. {Reproducido de American Nar:vs-
list, 111, Sin pcrrmsc de la University of Chxcago Press. ©1977. The University of
Thicago Fress) [Tomide de Grirne PRg-re
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: . . T Sl A 1is . Eqler : " Connelt” Wh- '
. L. T U O Sy 4 b iHtaker
~ | EEC 09541 (976) ¢ Siatyer 7 Whit
' {0} : (1977) s
- Sesemtn p1itpica de CSwvesion t a7y
£ inarin ucesidn | todelo de
. ¥z Sucenibdn de
: TIRTIR, seewslazo. L ohisutorts . - facilttactén .
. o o recmplazamiento
.. (b) e - . Sucentén
. . B e P o . " directa R
y . T 4 )
- (c.) Sucestgn | SeCuencie de la
< cuaposicldn
secundacin floristica
inictal )
(d) TS
Modelo de . Hodelo de .
Jerarquta tolersncia -
' ) competitivi s o .
(e) @) . ) " Hadelo de " Suceatdn de
- e) A= B4 Subcifeax 1ohibicién’  planicte

{eutado pacudo’
eatable)

'.\ ': '. . ) ) I X t Pur\‘.urbn::i(m‘ . o . -b

créntca

) X l - ’ Ristorss de un
p .

c€ato casi real

Fig. 5. Propuestas de diversos autores sobre secuencias de recaplazeniento en la sucesidn.

— - .Las letras A-D en los inciso (a)-(f) repr tipos de v 16n hipotéticos
o especies dominantes; los letras subindice en (c) indican que las especics estdn :
coao menoreso propagulos -por simpleza, se omitieron desde

- (d) hasta (8); las flechas delgadas representan secuencias de espevcies o de vege
- . . ucién en el tiempo; las flechass gruesas representun posibles puntos de partida
’ pars 1a sucesidn después de vna perturbacién: en (3), Bp, Ns, Ar y Fg representan
i Betuls populifera, Nvssa sylvatica, Acer rubrum y Fapus prandifoliam repectivamente,
¥y laa tres flechas de cabeza abicrta represcntan transiciones poco frecupntes
(degpués de Nobel, 1981). (Tomatio y traducido de Miles, 1987).
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Fig. #. Tipos de modelos markovianos (Tomado de Jefferrs, 1988).
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fig 9. Camb:.os en el'vector J.m.cn.al
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fig.23 . Cambios en el vector jnicial
cuando sd =.m = mt =t = 0.25. ..
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