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RESUMEN

Este trabajo examina el papel que desempefia el arbusto Mimosa
luisana en la estructura de la comunidad en dos aspectos béasicos:
a) Los patrones de establecimiento de las especies asociadas a su
dosel y b) su relacién con el cacto columnar Neobuxbaumia tetetzo.
En particular, se evaludé el efecto que el cacto produce sobre el
arbusto y la posibilidad de que este efecto se traduzca en la
muerte del arbusto y por ende un reemplazamiento.

Para definir 1los patrones de establecimiento de plantas
asociadas a M. luisana se registrd la distribucién y composicién de
las plantas que crecen tanto bajo la copa de los arbustos como en
espacios abiertos. Ademds se determind la relacidn que existe entre
la cobertura del arbusto y la abundancia de plantulas de N. tetetzo
establecidas bajo ellos por medio de un modelo de regresidén log-
lineal. También se registrdé la sobrevivencia de plantulas de M.
luisana durante un periodo de 1 afio.

Se encontré que algunas especies de cactdceas y agavéceas
muestran una asociacidén positiva significativa con la copa de los
arbustos, mientras gque algunas especies de leguminosas y de
gramineas no mostraron asociacién. El tamafio minimo estimado para
que se puedan establecer plantulas de N. tetetzo bajo la copa de
arbustos de M. luisana fue de 0.235 m2. La sobrevivencia de
plantulas de M. luisana fue elevada (mayor del 60%) durante el
periodo de observacién. La mortalidad de plantulas estuvo
significativamente asociada al tamafio que alcanzaron éstas antes
del comienzo de la temporada seca del afio.

Para determinar el efecto que produce N. tetetzo sobre el
crecimiento y la fecundidad de su planta nodriza M. luisana, se
registré la produccién de hojas, mbédulos (internodos),
inflorescencias y frutos de arbustos creciendo tanto solos como
asociados a cactos de tamafio pequefio o grande. Este efecto fue
evaluado para tres clases de tamafio de arbustos.

La presencia de cactos creciendo bajo la copa de arbustos
produjo un efecto negativo tanto en el crecimiento como en la
fecundidad de M. luisana. Este efecto negativo fue significativo en



todos los casos, pero fue més importante en los arbustos grandes.

Para determinar si la competencia por agua del suelo es el
factor causal del efecto negativo del cacto sobre el arbusto, se
realizé un experimento en el campo de manipulacién de este recurso
en el suelo. Algunos arbustos fueron excluidos de la entrada de
agua de lluvia mediante la colocacién de una cubierta pléastica
(tratamiento de baja disponibilidad de recurso) mientras que otros
fueron regados de manera peridédica para simular una alta
disponibilidad de agua en el suelo. A estos arbustos (y otros
dejados como control) se les registré la produccién de hojas,
médulos, inflorescencias y frutos.

Se encontré que el riego produjo un incremento en el
crecimiento de los arbustos y redujo el efecto negativo del cacto.
Los arbustos asociados a cactos columnares pequefios (menores a 1.0
m de alto) respondieron comparativamente mias que aguellos arbustos
aislados o que se encontraban asociados a cactos columnares
grandes. Estos Gltimos respondieron débilmente al riego.

Para probar si el cacto reemplaza a su arbusto nodriza (i.e.
si el cacto induce un crecimiento negativo de la copa de los
arbustos) se estimd, utilizando un modelo de matrices de
transicién, la tasa de crecimiento arbustos aislados y de arbustos
asociados a cactos columnares grandes bajo diferentes condiciones
de disponibilidad de agua en el suelo.

La tasa de crecimiento de la copa de los arbustos asociados a
cactos fue siempre inferior que la de arbustos creciendo aislados,
pero sbélo fue negativa (A<1.0) bajo condiciones de baja
disponibilidad de agua (tratamiento de exclusidén A=0.859, afic con
una precipitacién inferior al promedio de la zona A=0.933). La tasa
de crecimiento de la copa de los arbustos no asociados fue siempre
positiva (A>1.0), alGn en condiciones de baja disponibilidad de
agua.

Con el objeto de explorar el comportamiento de esta
interaccién a través del tiempo, se simulé el crecimiento de estos
arbustos en ambientes con diferentes probabilidades de ocurrencia
de afios con una precipitacién total anual menor gque el promedio de
la zona. Los resultados muestran que los arbustos tienen una baja
probabilidad de tener un crecimiento negativo inducido por el



cacto. Sin embargo la probabilidad de alcanzar una tasa negativa se
incrementa con la ocurrencia de sequias.

Los resultados encontrados en este trabajo se discuten en el
contexto de la importancia de las interacciones bidticas en 1la
estructura y dindmica de la comunidad.



SUMMARY

This work examines the role of the shrub Mimosa luisana in the
structure of a semi-arid community with regard to: a) the
establishment patterns of species associated to the shrub canopy,
and b) the relationship of the shrub with the giant columnar cactus
Neobuxbaumia tetetzo. In particular, the competitive effect of the
cactus on the shrub, and the possibility that this negative effect
could lead to the death of the shrub and to a replacement process,
were evaluated.

The composition and distribution of plants growing either
under the shrub canopy or in the contiguous open space were
recorded. The relationship between the area of the shrub canopy,
and the abundance of N. tetetzo seedlings under them, was evaluated
by means of a log-linear model. The survivorship of M. luisana
seedlings was recorded over a one-year period.

The distribution of some species of cacti and agaves showed a
significant asociation with the shrub canopy size. Other species
(some legumes and grasses) did not show any preference to establish
under shrubs. The log-linear model showed that no seedlings of N.
tetetzo were expect to establish under shrubs with less than 0.25
m? of canopy cover. The survivorship of M. luisana in the first
year was above 60%, their probability of mortality was
significantly associated to the seedling size before the onset of
the dry season.

To determine the effect of the columnar cacti N. tetetzo on
the growth and fecundity of its nurse plant M. luisana the
production of leaves, modules (internodes), inflorescences and
fruits was recorded in shrubs of M. luisana growing either in
isolation or associated with small or large cacti. The effect was
evaluated for three size-classes of shrubs.

Adult columnar cacti growing within the nurse canopy produced
a negative effect on shrub growth (leaves and module production)
and fecundity (inflorescences and fruit production). The negative
effect was significant in all cases, but it was more important in
the larger shrubs.



To determine if competition for water was the causal factor of
the negative effect of the cactus on the shrub, a field experiment
was carried out. Some shrubs were excluded from incoming rain water
by means of a plastic cover (low water availability). Other shrubs
were periodically irrigated to simulate high water availability,
and a control group was marked (no treatment). The production of
leaves, modules, inflorescences and fruits was evaluated.

Irrigation increased the growth of the shrubs and reduced the
negative effect of the cactus. Shrubs associated to juvenile cacti
responded comparitively more than shrubs growing in isolation or
associated to large columnar cacti; the latter showed a weak
response to irrigation.

To test whether the cactus is likely to replace its nurse
plant (i.e. if the cactus induces negative growth on the shrub), a
projection matrix was used to estimate the finite growth rate of
the canopies of isolated large shrubs and of shrubs growing in
association with large cacti under different conditions of soil
water availability.

The canopy growth rate of shrubs associated to columnar cacti
was always lower than that of shrubs growing in isolation, but it
reached a negative value only under low water-soil availability
(water-exclusion experiments [A=0.85] and years with total rainfall
lower than the average [A=0.933]). The finite growth rate of the
canopy of isolated shrubs was always positive.

To explore the behaviour of this interaction through time, the
gowth of shrubs was simulated in environments with different
probabilities of ocurrence of years with a total annual rainfall
lower than the average. The results showed that the shrubs have a
low probability of experiencing a negative growth caused by the
cactus. However, the probability of negative growth rates increased
with the ocurrence of dry years.

The results found in this work are discussed in relation to
the importance of biotic interactions in the dynamics and structure
of drylands communities.



INTRODUCCION

Las zonas &ridas y semidridas se caracterizan por su baja e
impredecible precipitacién (que ocurre en forma de pulsos), baja
humedad, elevada temperatura del aire, marcadas fluctuaciones de la
temperatura entre el dia y la noche, bajo contenido de materia
orgédnica en el suelo y, en general, por ser sitios en donde la
demanda evaporativa excede a la precipitacién promedio (Evenari
1985, Polis 1991).

No obstante estas caracteristicas extremas y, aparentemente,
poco adecuadas para el desarrolle de 1las organismos, las
comunidades vegetales de zonas Aaridas son ricas en especies
(McMahon 1981). Las especies gque habitan estas zonas de alguna
manera son capaces de superar los problemas que estos ambientes les
presentan y obtienen los recursos necesarios para subsistir y
desarrollarse. El1 cémo estas especies logran enfrentar estas
condiciones hostiles, asi como el identificar los factores que
determinan la composicién, la estructura y la dindmica de las
comunidades vegetales son temas de interés y de controversia en la
actualidad.

Las limitaciones impuestas al crecimiento y sobrevivencia de
los organismos por el bajo e impredecible suministro de agua, las
altas temperaturas y la baja productividad, han propiciado 1la
sugerencia de que la estructura de las comunidades de plantas de
zonas aridas estd determinada primordialmente por factores
abiéticos (Polis 1991). Darwin, en su libro clésico El Origen de

las Especies sefala que en los desiertos absolutos la lucha por la



vida es exclusivamente con 1los elementos, por 1lo que las
interacciones biéticas son inexistentes o bien poco importantes.
Noy-Meir (1973) sefialé que el entendimiento de 1los limites
impuestos por el agua (a los organismos), podria ser suficiente
para explicar la mayor parte de la dindmica y la estructura de
estas comunidades. Connell (1975) y Grime (1979) afirmaron que la
importancia de la competencia en estos ambientes debe ser poca
debido al alto estrés inducido por el ambiente. En particular
sugieren que debido a la baja disponibilidad de los recursos, las
poblaciones no alcanzan densidades suficientemente altas como para
gue se presenten fendmenos competitivos. De acuerdo a lo anterior,
la distribucién .y la abundancia de 1las especies estaran
determinados tGnicamente por la habilidad propia de las especies
para responder a las condiciones abibdticas imperantes. Polis (1991)
sefiald que la éompetencia se dard en estos ambientes solamente en
afios himedos. Solbrig et al. (1977), Cody (1986) asi como Fitter y
Hay (1987) sefialaron que si bien en el pasado la competencia pudo
moldear la composicidén especifica en los desiertos, en la
actualidad los individuos evaden una posible competencia por medio
de la separacidén de sus nichos en la explotacidén de los recursos;
por .ejemplo, la exploracidén diferencial de recursos en el suelo,
diferencias en el sistema radical y diferencias en la intercepcién
de la luz. También las diferencias en la fenologia y en la
respuesta de las especies a la disponibilidad de recursos han sido
sugeridas como estrategias para evadir la competencia (Kemp 1983).

En contraste, otra corriente sostiene que, precisamente por la
escasez de recursos (principalmente el agua) la competencia puede

ser intensa y, por lo tanto, este fendémeno puede jugar un papel



importante en la comunidad (Tilman 1988, 1990). Acerca de este
debate se ha escrito mucho apoyando tanto una posicién como la otra
e, incluso, ha habido opiniones que tratan de conciliar ambas
propuestas, enfatizando las posibles confusiones que se han dado en
la interpretacién de la definicién de la competencia (Grace 1990,
Grubb 1992). Sin embargo, existe poca evidencia experimental que
permita inclinar la balanza hacia alguna de las dos opciones. La
mayoria de las pruebas sobre competencia en 2zonas &ridas estéan
basadas en evidencias indirectas como las derivadas del anilisis de
la distribucién espacial de los individuos (Fowler 1986). DiTommaso
y Aarseen (1989) sefialan que han sido realmente pocos los estudios
en gue se ha manipulado artificialmente el suministro de los
recursos para definir, realmente, la existencia de la competencia
Yy, menos ain, en los que se ha experimentado con agua, que es el
recurso que se supone es limitante en las zonas dridas (Elheringer
1985, Nobel 1988). Fonteyn y Mahall (1978) demostraron claramente
en el Desierto Sonorense, mediante experimentos de remocidén, la
existencia de un efecto negativo de las plantas vecinas en el
potencial hidrico de Larrea tridentata y Ambrosia dumosa. Mas
recientemente otros trabajos han aportado evidencias experimentales
de la existencia de esta interaccidén (Aarseen y Epp 1990). Briones
(1992) en un estudio de 1la comunidad vegetal del desierto
Chihuahuense mostré que la presencia de vecinos afectaba
negativamente a Larrea tridentata y Opuntia rastrera tanto en su
potencial hidrico como en su crecimiento. Fowler (1986) en una
revisidén extensiva del tema, llega a la conclusién de gque la
competencia ocurre de manera extendida y frecuente en los

desiertos, aunque también reconoce que la importancia de este



proceso en la estructura y en la dindmica de las comunidades puede
ser muy variable.

Ademds de la competencia, existe en las comunidades desérticas
otro tipo de interaccién llamada nodricismo que se ha sugerido
puede ser importante como un factor de organizacién de estas
comunidades. Esta interaccién se presenta cuando el establecimiento
de algunas especies se ve favorecido por la existencia de otras
especies, generalmente arbustivas, (Fowler 1986, McAuliffe 1988).
Yeaton & Romero-Manzanares (1986), McAuliffe (1988) y Valiente-
Banuet (1991) mostraron, para diferentes ambientes desérticos, que
el establecimiento de varias especies ocurre preferentemente bajo
la copa de otras éspecies de plantas. Las posibles causas que se
han propuesto pueden originar este establecimiento diferencial son
variadas; por ejemplo la disminucién de la temperatura del suelo
(Belsky et al. 1989, Franco y Nobel 1989, Valiente-Banuet et al.
1991b), la menor desecacidén del aire y del suelo (McAuliffe 1984,
Franco y Nobel 1989, Valiente-Banuet et al. 1991b), el menor riesgo
de depredacidn (Jaksic y Fuentes 1980) o, el favorecimiento de la
deposicién de propagulos bajo la copa de los arbustos al atraer a
los dispersores (Steenbergh y Lowe 1977, Inouye 1991). Los estudios
de la naturaleza de esta interaccidén se han enfocado principalmente
en resaltar los efectos positivos que la especie huésped recibe al
establecerse bajo la copa de individuos de otra especie,/z menos
atencién se le ha dado a los efectos que ejerce el huésped sobre la
planta nodriza. Al parecer, esta interaccién "positiva" no es
simétrica sino gque, en algdn momento, puede 1llegar a ser
antagénica, ya que se ha sugerido, por observaciones indirectas,

que la especie nodriza no recibe beneficio de esta relacién y si un



efecto negativo. Al parecer cuando el huésped es muy pequefio la
nodriza no experimenta ningln efecto. Sin embargo, en el caso de
que esta especie sea de tamafio considerable, o por lo menos
comparable al de la planta nodriza, es de esperarse que a medida
que el huésped se desarrolla se inicie una competencia por recursos
del suelo provocando efectos negativos sobre la planta nodriza.
Este efecto negativo puede ser tan intenso que se ha sugerido puede
ser suficiente para provocar la muerte de la planta nodriza y, por
lo mismo, que el huésped ocupe su lugar (Vandermeer 1980, McAuliffe
1984, 1988, Smith y Goodman 1987, Valiente-Banuet et al. 1991b). Se
ha sugerido que este efecto se debe a competencia por agua
(McAuliffe 1984, Valiente-Banuet et al. 1991b) o por un dafio
mecdnico directo (Yeaton y Romero-Manzanares 1986).

Valiente-Banuet (1991) realizé una revisién de la evidencia de
los procesos de facilitacién en desiertos y concluyd que este
fenémeno puede ser muy importante en la estructura y dindmica de
las comunidades de plantas en zonas aridas. Esta conclusidén se basé
en el hecho de que el establecimiento es una fase critica en el
ciclo de wvida y, al parecer, la nodriza es practicamente
indispensable para que se dé el establecimiento (Steenbergh y Lowe
1977, Valiente-Banuet y Ezcurra 1991). De acuerdo a lo anterior, el
conocer con mas detalle la dindmica de esta interaccidén, tanto
desde el punto de vista de la planta nodriza como de la planta
huésped, es un paso indispensable para comprender la dindmica de
las poblaciones en comunidades de zonas &aridas.

La variabilidad en el suministro de recursos y en la severidad
de los factores abidticos es una caracteristica propia de los

desiertos. Esto provoca que las plantas se enfrenten durante su



desarrollo a condiciones ambientales muy variables. Los modelos
clésicos de interacciones entre especies (e.g. modelo de Lotka vy
Volterra) suponen un ambiente homogéneo y constante en el tiempo,
condiciones gue rara vez ocurren en los desiertos. Cuando a estos
modelos se les incluye algiin tipo de variabilidad, ya sea espacial
o temporal, pueden obtenerse resultados cualitativamente diferentes
a los gue se obtienen cuando se asume un ambiente constante
(Chesson 1986, Yodzis 1986); por ejemplo modificando la velocidad
de los procesos o incluso promoviendo la coexistencia de especies
que, bajo condiciones de ambiente constante, tenderian a ser
excluidas (Polis 1991). Por lo anterior es necesario el considerar
con mas detenimiento los efectos gque puede provocar la
heterogeneidad espacial y/o temporal en el destino de las
interacciones biéticas en los desiertos.

Indudablemente existen todavia lagunas en el entendimiento de
los factores gque determinan la estructura y dinamica de las
comunidades de zonas Aridas. Este trabajo pretende explorar y
documentar algunos de los aspectos que estdn poco estudiados. En
particular pretende documentar la existencia de un efecto negativo
de la planta huésped sobre la planta nodriza siguiendo un enfoque
mecanicista (Tilman 1988, Goldberg 1990), esto es, tratando no
solamente de determinar si existe un efecto negativo sobre el
crecimiento y/o la reproduccién, sino de determinar también cual es
el posible recurso limitante y cudles son sus implicaciones en 1la
dindmica de la comunidad. Ademds se documentan los patrones de
establecimiento tanto del arbusto nodriza como de aguellas especies
asociadas a él. Para abordar este problema se selecciond para

trabajar un arbusto perenne, Mimosa luisana, que se sabe funciona



como nodriza de la cactdcea columnar Neobuxbaumia tetetzo en el
valle de Tehuacédn en el Estado de Puebla, México.

El capitulo I describe, de manera general, la ubicacién
geografica y caracteristicas ambientales del sitio de estudio. En
el capitulo II se muestra y discute el papel que desempefia Mimosa
luisana como promotor del establecimiento de otras especies bajo su
copa, poniendo especial énfasis en su relacién con las plantulas de
Neobuxbaumia tetetzo. Ademds se muestran los patrones de
sobrevivencia de plantulas del mismo arbusto con el objeto de
evaluar su capacidad colonizadora en el sitio.

El capitulo III documenta el efecto que el cacto columnar N.
tetetzo provoca tanto en el crecimiento como en la fecundidad de su
planta nodriza, y cémo estos efectos se modifican en funcién tanto
de los tamafios del cacto y del arbusto. Ademds, se utiliza un
enfoque modular para analizar el crecimiento de la copa de los
arbustos y poner a prueba la hipbétesis del reemplazamiento de la
planta nodriza por su huésped. Cabe aclarar que este capitulo esté
basado en un articulo gque fue enviado y aceptado para su
publicacién en la revista Journal of Ecology, y fue la base que
sustentd lo realizado en los capitulos siguientes.

En el capitulo IV se muestran los resultados de un experimento
de riego realizado para evaluar el efecto que sobre el crecimiento
y la fecundidad del arbusto produce el cacto columnar N. tetetzo
cuando se modifica la disponibilidad de agua en el suelo. Se
muestran, ademds, los resultados de dos afios de observaciones de
este sistema con objeto de resaltar la variabilidad temporal en los
desiertos y los efectos que esta variabilidad tiene en las

interacciones entre las plantas.



El capitulo V enfoca desde una perspectiva dindmica el efecto
que el cacto produce sobre su planta nodriza. Para ello se emplean
las herramientas desarrolladas en la demografia clasica para
estimar el crecimiento de las copas de los arbustos y cdémo este
crecimiento se ve afectado tanto por la presencia del cacto como
por los cambios en la disponibilidad de recursos (agua). De manera
complementaria, se utiliza la informacién generada para explorar el
posible comportamiento de esta interaccién bajo diferentes
escenarios ambientales.

Por Gltimo en el capitulo VI se discute, de manera general, la
informacién que se tiene de los factores y procesos importantes
para esta comunidad, resaltando aquellos aspectos que faltan por
investigar. Asi mismo, se discute la importancia de conjuntar 1la
informacién ya obtenida en un modelo que permita verificar si el
conocimiento existente es suficiente para explicar la estructura y

dinamica de estas comunidades.



Capitulo I
S8ITIO DE ESTUDIO

Este estudio se 1levé a cabo en una ladera del Jardin Boténico
del Instituto Nacional de Ecologia (INE), en el valle semidrido de
Zapotitlan de las Salinas (18°20'N, 97°28'W), localizado en la
porcién suroccidental del Valle de Tehuacédn en el estado de Puebla.
El Valle de Zapotitlan comprende una superficie de aproximadamente
86.74 km2?, estd limitado al oriente por las Sierras de Atzingo y
Miahuatepec, al norte por los cerros Chacateca y Pajarito, al
poniente por el cerro La Mesa y al sur por el cerro Corral de
Piedra (Diaz 1991). El valle de Tehuacén, junto con el Valle de
Cuicatlan, constituyen las dos unidades fisiograficas de la
Provincia Floristica del Valle de Tehuac&n-Cuicatlan (Rzedowski
1978).

El clima de la zona es semidrido, con un régimen de lluvias de
verano. La precipitacién media anual es de 380 mm con una marcada
sequia intraestival y con una temperatura media anual de 21°C
(Garcia 1981). La aridez de esta zona se debe principalmente al
efecto de sombra orogriafica de la Sierra Madre Oriental, conocida
localmente como Sierra de Zongolica. Los suelos del valle son
someros, pedregosos, en ocasiones halomérficos, con diferente grado
de alcalinidad y salinidad, constituidos principalmente por
litosoles calcareos derivados de rocas sedimentarias y metamérficas
(Meyran 1973). El principal tipo de vegetacién encontrado en la
zona es un matorral xerd6filo (Rzedowski 1978), en el cual los

cactos columnares gigantes constituyen elementos dominantes



(Zavala-Hurtado 1982). Las especies mds importantes son los cactos
columnares Neobuxbaumia tetetzo y Cephalocereus hoppenstedtii, los
agaves Agave marmorata y A. karwinski, y las leguminosas arbustivas
Mimosa luisana, Acacia constricta, Cercidium praecox y Caesalpinia
melanadenia.

Mimosa luisana Brandeg. es un arbusto perenne caducifolio con
espinas planas y curvas, foliolos pubescentes, flores blanco
rosadas en racimos y frutos pubescentes sin espinas. Su produccién
de follaje y flores estd fuertemente influenciada por el inicio de
la temporada de lluvia (Guevara 1991). Este arbusto es endémico del
Valle de Tehuacén (Standley 1920-1926) y en la zona de estudio
alcanza densidades de 2,400 individuos/hectarea con una cobertura
promedio de 2,850 m2?/ha. Neobuxbaumia tetetzo (Coulter) Beckeberg
es una cacto columnar ramificado también endémico del Valle de
Tehuacadn. En este sitio los individuos mayores de un metro alcanzan
densidades de hasta 1200 individuos por hectérea, y una altura

maxima de 12.0 metros (Valiente-Banuet 1991).
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CAPITULO II

MIMOSA LUISANA, UNA ESPECIE NODRIZA EN EL VALLE DE ZAPOTITLAN:

PATRONES DE ESTABLECIMIENTO.

Introduccidn

El establecimiento de plantas en ambientes extremos como los
desiertos, donde la temperatura del suelo puede alcanzar mas de
70°C, (Franco y Nobel 1989), y el suministro de agua al suelo es
escaso e impradecible (Evenari 1985), es una fase critica para
muchas de las especies que habitan estos lugares (Noy-Meir 1973,
Elheringer 1985, Hutto et al. 1986, Nobel 1988). Por ello, las
especies desérticas presentan diversas adaptaciones morfolégicas,
fisiolégicas, fenoldgicas, de historia de vida, o de asociaciones
positivas que les permiten tolerar estas condiciones adversas.

Un fenémeno que se ha documentado desde hace tiempo, pero
cuyo estudio se ha intensificado mAs recientemente es el
nodricismo. En este fendmeno el establecimiento de varias especies
(no tolerantes a la desecacidn) ocurre preferentemente bajo la copa
de plantas tolerantes a la radiacidén. Estas especies son capaces de
establecerse en sitios abiertos y funcionan como plantas "nodriza".
Estas les proporcionan a las plantas que se establecen bajo su copa
de condiciones mas favorables para su sobrevivencia (Jaksic y
Fuentes 1980, Belsky et al. 1989, Franco y Nobel 1989, Dunham 1991,

Valiente-Banuet y Ezcurra 1991, Valiente-Banuet et al. 1991la,
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Veikko 1992). Al parecer esta estrategia de establecimiento esta
ampliamente distribuida en zonas &ridas y semidridas (ver Valiente-
Banuet 1991 para una revisidén), pero también se da en otros
ambientes (Belsky et al. 1989, Kellman y Kading 1992).

Es esperable que el microclima que producen las plantas bajo
su dosel, y que determina las condiciones ambientales propias para
el desarrollo de las plantulas que germinan y se establecen debaijo
de ellas, dependan de las caracteristicas de la copa como serian la
densidad de follaje y la misma morfologia de la copa. Por ejemplo
Kellman y Kading (1992) encontraron en un ambiente de dunas
costeras que las plantulas de Pinus radiata solamente se
establecian bajo individuos de encinos adultos.

Acoplado con el nodricismo también se ha propuesto varias
veces la hipbtesis del reemplazo en donde la especie nodriza es
posteriormente reemplazada por la planta huésped (Yeaton 1978,
McAuliffe 1984, Yeaton y Romero-Manzanares 1986, Valiente-Banuet et
al. 1991b). Un punto alGn no explorado y que tiene suma importancia
en la naturaleza y dinamica misma de esta asociacidén, es el efecto
del tamafio de la planta nodriza cuando se establece el huésped.
McAuliffe (1984) =sefialé para la asociacién de Cercidium
microphyllum-Carnegiea gigantea que si el cacto se establece cuando
el arbusto es grande, quizis el arbusto muera por senectud y no por
efecto del mismo cacto, mientras que si el establecimiento ocurre
en otro estado del ciclo de vida del arbusto si se puede afectar de
manera importante su desarrollo.

En el Valle de Zapotitldn, se han documentado patrones de
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asociacidén entre mds de 20 especies (Valiente-Banuet 1991). En ese
lugar Mimosa luisana es un arbusto que funciona como planta nodriza
(Valiente-Banuet y Ezcurra 1991) y gque, debido a su abundancia
puede jugar un papel importante en la estructura y dindmica de 1la
comunidad vegetal. En este capitulo se documenta el papel que este
arbusto desempefia en el establecimiento de otras especies de la
comunidad y el efecto gue tiene el tamafio del arbusto en el
establecimiento del cacto columnar Neobuxbaumia tetetzo.

Por otra parte, con objeto de constatar la suposicién de que
las plantas nodriza son especies capaces de establecerse en sitios
abiertos (Yeaton 1978, Vandermeer 1980, McAuliffe 1984, 1988,
Valiente-Banuet et al. 1991b) se hace un andlisis comparativo de
los patrones de sobrevivencia de plantulas de M. luisana en sitios

expuestos y bajo la proteccidén de la radiacién por otros arbustos.

Metodologia

Patrones de establecimiento

Con objeto de determinar la importancia que tiene M. luisana
como promotor del establecimiento de otras especies se examindé la
composicién de plantas bajo la copa y por fuera de ella de 50
arbustos de M. luisana seleccionados aleatoriamente. Bajo cada
arbusto se trazaron tres transectos radiales con origen en la base
del arbusto y situados cada uno a 120° del otro. La longitud del

transecto fue de dos veces el radio promedio del arbusto y su ancho
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de un metro. Para cada planta encontrada en los transectos se
registré la distancia con respecto a la base del arbusto. Debido a
que los transectos tiene una Area de solapamiento, se cuidé el no
contabilizar a la misma planta mds de una vez con el objeto de no
sobreestimar la abundancia de éstas bajo el dosel. Las longitudes
del transecto se estandarizaron a un valor de 2.0 de tal forma que
los valores inferiores a 1.0 corresponden a posiciones por debajo
de la copa de los arbustos y los valores mayores a 1.0 a sitios
fuera de ésta. La preferencia de cada especie para establecerse
por debajo o por fuera de la copa del arbusto se evaludé por medio

de una prueba de X2.

Tamafio del M. luisana vy establecimiento de N. tetetzo

Con objeto de evaluar si abundancia de plantulas de N. tetetzo
bajo la copa de arbustos es una funcién de su cobertura, y definir
el tamafio promedio minimo de arbusto necesario para gque se
establezca una plantula de N. tetetzo se evalué la presencia y
abundancia de este cacto bajo la copa de 49 arbustos seleccionados
al azar. Para cada arbusto se calculd su cobertura a partir de la
medicién de dos diametros, suponiendo una copa de contorno
elipsoidal. Debido a que los arbustos mds grandes (supuestamente de
mayor edad) podrian tener mas pléantulas simplemente por su mayor
tiempo de exposicién a la colonizacién, se consideraron solamente
aquellas plantulas menores a 5 cm de alto. Con esta informacién se

estimé la relacidén que existe entre el &area del arbusto y la
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abundancia de plantulas bajo su copa, asi como el tamafio (en
términos de cobertura) del arbusto necesario para albergar por lo
menos a un cacto bajo su copa. Para el andlisis se utilizé como
modele una funcidn alométrica que relaciona estas dos variables de
acuerdo al siguiente razonamiento:

Si se define la tasa per cdpita de crecimiento del &rea de la
copa del arbusto en relacidén con una variable cualquiera (que puede

ser por ejemplo el tamafio del arbusto) como:

1 da o d ln(a)
A dx dx

donde A= Area del arbusto .
x= variable arbitraria que estd relacionada con el
tamafio (e.g. altura, edad, area basal, etc.)
De la misma manera el incremento en el nGmerc de plantas (n)

encontradas bajo un arbusto se puede definir como:

1 dn o d 1ln(n)
n dx dx

Estas dos expresiones pueden relacionarse mediante un

coeficiente alométrico b de la forma:
d ln(a) = b d 1n(n)
dx X
Integrando la funcién anterior se obtiene:
= b
n=n4A
gue se puede expresar también como:

In(n)=1n(n,) + b-1ln(a)

sustituyendo 1n(n,) por una constante a se obtiene
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In(n)= a + b+1ln(A)
n=e atb*ln(A)

Esta dltima expresién puede ajustarse por medio de una
regresién lineal utilizando una transformacién lineal logaritmica
que considera una distribucién Poisson para los errores (McCullagh
y Nelder 1983). El ajuste de esta funcién se realizé utilizando el
paquete estadistico GLIM.

En esta ecuacién el coeficiente b es una constante que
relaciona el nimero esperado de pléntulas en funcién del &rea del
arbusto. Si b es mayor gque uno implicaria que el nGmero de
plantulas bajo los arbustos se incrementa mids rapidamente que el
drea del arbuspo, si b es menor que uno la abundancia de plantulas
aumenta m&s lentamente que el &rea del arbusto, y si b es igual a
1.00 la relacién entre el nimero de plantulas y la cobertura del
arbusto es lineal. Cabe aclarar que el modelo supone gue no existen
diferencias en la probabilidad de que un propagulo llegue a un

determinado arbusto.

o viwv i e Mi uisana

Con objeto de examinar la capacidad de M. luisana para
establecerse en sitios abiertos o protegidos en junio de 1991 se
marcaron 400 plantulas aln con hojas cotiledonares. Para cada
plantula se registrdé su ubicacién con respecto a la copa del
arbusto mds cercano (sin distincién de especie) en tres categorias:
(a) bajo la copa, (b) en el borde de la copa (a una distancia no

mayor de 10 cm por debajo o por fuera de la copa) y (c¢) fuera de la
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copa. Ademds, se registré el tamafio de las plantulas antes del
inicio de 1la temporada de sequia (noviembre) ya que se ha
reportado, para otros arbustos de zonas &aridas, que el tamafo
alcanzado durante la temporada himeda del afio es un factor
importante para la sobrevivencia (Shreve 1917). De junio de 1991 a
junio de 1992 se registrd periédicamente el nimero de pléantulas
sobrevivientes. Dado que la mortalidad no se presenta en forma
continua sino en pulsos, y esto imposibilita un ajuste adecuado con
modelos lineales, las curvas de sobrevivencia se analizaron por
medio de métodos no paramétricos de acuerdo al procedimiento

propuesto por Peto y Peto (en Pike y Thompson 1986).

Resultados

El establecimiento de plantulas es claramente mayor bajo la
copa de arbustos de M. luisana que por fuera de ella (Fig. 2.1a,
X2=26.96, P<0.001). Con base en su patrén de establecimiento con
respecto a los arbustos de M. luisana se pueden diferenciar tres
grupos de especies. El primero lo forman las agaviceas y cactéiceas
(excepto Coryphanta pallida, en la gue por su baja frecuencia no
fue posible identificar ningln patrén) gque muestran una tendencia
muy marcada a distribuirse muy cerca de la base de los arbustos
(Figuras 2.1b-2.1f, tabla 2.1). Un segundo grupo lo formarian las
leguminosas, incluyendo a M. Iluisana que parecen tener un
comportamiento contrario, tendiendo a establecerse preferentemente
por fuera de la copa de arbustos, aungque estas diferencias no

fueron significativas (Figuras 2.1g y 2.1h, tabla 2.1) y, por
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Gltimo, las gramineas y otras especies herbdceas gque muestran un
patrén mas uniforme, aparentemente sin preferencia por establecerse
por abajo o por fuera de la copa de arbustos (Figuras 2.1i y 2.17,
tabla 2.1).

Neobuxbaumia tetetzo presenta una distribucién marcadamente
preferencial bajo la copa de los arbustos (Fig. 2.1f), pero la
abundancia de plantulas en funcién del tamafio del arbusto es muy
variada (Fig. 2.2). En los arbustos mis pequefios (i.e. con poca
cobertura) préacticamente no se encuentran pléntulas de N. tetetzo
bajo su copa, mientras que bajo los arbustos grandes la abundancia
de plantulas establecidas es muy variable, encontrandose valores
desde cero hasta m&s de 32 plantulas en tamafios de arbusto
comparable. El tamafio estimado (en términos de cobertura) minimo
del arbusto necesario para permitir el establecimiento de por 1lo
menos un individuo de N. tetetzo fue de 0.235 m2?, esto es
equivalente a un arbusto con un didmetro de casi 50 cm.

El nimero de plantulas que se establecen debajo de la copa de
los arbustos aumenta m&s lentamente que el &rea del arbusto
(b=0.777). Es evidente observando los intervalos de confianza de la
funcién ajustada (Fig. 2.2) que existen arbustos grandes que
presentan un nimero de plantulas mds grande o mads pequefio que lo
esperado de acuerdo a su area y considerando las variaciones
aleatorias que pudiesen ocurrir (i.e. puntos por fuera del
intervalo de confianza).

La sobrevivencia de pléantulas de M. luisana fue bastante

elevada en este afio, registrdndose una sobrevivencia de alrededor
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del 70% después de un afio de observaciones. La sobrevivencia de las
plantulas localizadas bajo la copa de arbustos (65.9%) fue
ligeramente menor que la de aquellas ubicadas en el borde (75.3%)
o fuera de la copa de éstos (73.0%), aunque estas diferencias no
fueron estadisticamente significativas (Figura 2.3, X2=2.97,
g.l.=2, P=0.226). El tamafio promedio de las plantulas localizadas
bajo la copa de los arbustos fue significativamente m&s pequefio
(x=4.13 cm, e.e.=0.16) que aquellas pléantulas que'crecieron en el
borde (x=5.04 cm, e.e.=0.26), o por fuera (x=4.63, e.e.=0.18) de la
copa de arbustos (F(2'347)=4.23, P=0.015). El1 tamafio alcanzado por
la plantula antes del inicio de 1la sequia si influyé
significativamente en su sobrevivencia (Figura 2.4, X2=35.39,
g.l.=5, P<0.0001); las plantulas que no alcanzaron tallas mayores
a los 2 cm de altura tuvieron una sobrevivencia de sélo el 48%
mientras que aquellas plantulas de tamafios mayores a los 6.0 cm
tuvieron una sobrevivencia del 94%. La mortalidad de las plantulas
de M. luisana varid en el tiempo. Durante sus primeros 4 meses de
vida - gque correspondieron a la temporada himeda del afio - la
mortalidad fue casi nula (0.5%), mientras que en los siguientes
ocho meses (temporada seca del afio) la mortalidad promedio ascendid

a 23.4%.

Discusién
Los patrones de distribucién de pléntulas indican que los
arbustos de M. luisana promueven o facilitan, de alguna manera, el

establecimiento de varias especies de plantas de 1la zona,
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principalmente aquellas especies con un tipo de metabolismo tipo
CAM. Esto concuerda con los resultados encontrados por Franco y
Nobel (1989) y Valiente-Banuet y Ezcurra (1991) en el sentido que
si bien el metabolismo fotosintético de estas plantas les presenta
ventajas en el uso eficiente del agua, también les genera un
problema para la regulacién de la temperatura de sus tejidos.
Valiente-Banuet et al. (1991a) encontraron que bajo arbustos de M.
luisana la temperatura del suelo podia ser hasta 16°C mas baja que
en el suelo por fuera de la copa de los arbustos. También se ha
reportado que bajo la copa de arbustos puede haber mds nutrientes
(Dunham 1991) lo que facilitaria un establecimiento exitoso. Sin
embargo, el crecer por debajo de las copas también puede acarrear
desventajas tales como una menor cantidad de radiacién
fotosintéticamente activa y una consiguiente disminucién en la tasa
de crecimiento (Franco y Nobel 1988, Belsky et al. 1989) o una
disminucién en la humedad del suelo por el consumo de la misma
planta nodriza (Smith y Goodman 1987, Belsky et al. 1989).
Evidentemente el beneficio neto que estas plantas obtienen debe ser
mayor que las desventajas, alin cuando esto redunde Gnicamente en un
ligero incremento en su probabilidad de sobrevivencia durante los
primeros estadios de desarrollo, ya que se han reportado valores
cercanos al 0% en algunos cactos como Carnegiea y Neobuxbaumia
incluso protegidos de radiacidén y depredacidén (Steenbergh y Lowe
1977, Valiente-Banuet y Ezcurra 1991).

Especies consideradas tolerantes a la radiacién no presentaron

este patrédn de asociacién con los arbustos. Algunas (e.g. las
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leguminosas), incluso parecen establecerse mejor fuera de la copa
de los arbustos. Probablemente, la competencia por agua con el
arbusto o la menor radiacién fotosintéticamente activa les impide
desarrollarse adecuadamente y crecer 1lo suficiente como para
resistir la temporada de sequia.

M. luisana es claramente una especie capaz de colonizar sitios
abiertos, ya que tuvo una alta sobrevivencia y fue ligeramente
superior fuera de la copa de los arbustos que dentro de ella. Este
mismo patrdén se ha reportado en otras especies colonizadoras
(Shreve 1917, Smith y Goodman 1987). Kellman y Kading (1992)
encontraron en plantulas de Pinus radiata que, si bien 1la
germinacién es mayor bajo la copa de otros individuos, 1la
sobrevivencia es menor. En M. luisana el factor que influyé mas en
la mortalidad de las plantulas fue el tamafio alcanzado por las
mismas hasta antes del comienzo de la temporada seca del afio, las
plantas ma&s pequefias tienen menos probabilidades de sobrevivir y,
en promedio, las plantas que crecen por debajo de la copa de
arbustos crecieron significativamente menos gque las gque se
encuentran por fuera de ella.

En bosques y selvas se ha documentado ampliamente el efecto
del tamafio de los claros sobre la posibilidad de establecimiento de
las especies, ya que este factor influye en la cantidad de recursos
disponibles (principalmente luz). Para zonas &ridas se tiene una
concepcidén parecida que considera o supone la existencia de "islas
de fertilidad" en las cuales se desarrolla una parte importante de

la dinadmica de estas comunidades (Garcia-Moya y McKell 1970,
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McAuliffe 1988, Valiente-Banuet et al. 1991a). Las islas de
fertilidad no corresponden a espacios abiertos, sino a los espacios
bajo de la copa de adrboles y arbustos, en los cuales algunas de las
condiciones ambientales son mis propicias para el desarrollo de
muchas especies. Es de esperarse, sin embargo, que la calidad del
ambiente bajo la copa de los arbustos varie, entre otras cosas
(e.g. transpiracién, efectos alelopaticos, etc.) en funcidén de las
caracteristicas morfoldégicas y arquitecténicas de la planta, asi
como de su tamafio. Kellman y Kading (1992) describen en un ambiente
costero que el microclima que se forma bajo la copa de encinos,
varia dependiendo del tamafio de los &rboles, y que esto influye de
manera importante en el establecimiento exitoso de plantulas de
Pinus radiata las cuales solo se presentan bajo &rboles maduros.
Aparentemente los arbustos de M. luisana deben alcanzar un cierto
tamafio para favorecer el establecimiento exitoso de plantulas de N.
tetetzo bajo su copa. Muy probablemente los arbustos con coberturas
inferiores a 0.235m? no interceptan la suficiente radiacién como
para evitar la desecacibén y muerte de las pléntulas.

A pesar de gque la abundancia de plantulas de N. tetetzo,
parece ser claramente dependiente del tamafio del arbusto, se
observan diferencias importantes entre arbustos de tamafio
comparable. Existen arbustos con una nimero de plantulas
significativamente mayor que lo esperado en funcién de su cobertura
(valores que exceden los limites de confianza de la funcidn; Figqg.
2.2) y otros con una abundancia significativamente menor. Estas

diferencias pueden deberse a la existencia de factores no asociados
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directamente con la cobertura del arbusto (e.g. presencia de
depredadores, condiciones edadficas, etc.) que influyen de manera
importante en la sobrevivencia de las plantulas. Asi mismo, el
hecho de que la cantidad de plantulas de N. tetetzo bajo 1los
arbustos grandes de M. luisana sea tan variable (suponiendo que
esta observacidén esta relacionada con diferencias en la
sobrevivencia de 1las pléantulas y no por diferencias en 1la
dispersién de propagulos), indica que si bien la proteccién de la
radiacién por el arbusto puede ser indispensable para que las
plantulas se establezcan (Steenberg y Lowe 1977, Valiente-Banuet y
Ezcurra 1991), el contar con esta proteccién no asegura su
sobrevivencia. .

Las diferencias marcadas en la abundancia de plantulas entre
arbustos y sobre todo la ocurrencia de arbustos con abundancia por
fuera de lo esperado por azar, ilustran la distribucién espacial
agregada que muestran las plantulas de N. tetetzo en el sitio,
dentro de su posible Area de distribucién (i.e. sitios bajo la copa
de los arbustos).

El hecho de que existan arbustos grandes (mds de 30 veces la
cobertura minima) sin plantulas bajo su copa, puede tener
implicaciones importantes en la dindmica poblacional de 1la
asociacién nodriza-huésped ya que con permite una amplia gama de
posibles situaciones en la relacién Mimosa-Neobuxbaumia. Un arbusto
puede tener muy pronto en su desarrollo la presencia de un cacto -
que se supone tiene un efecto competitivo - o puede tenerlo hasta

muy tarde en su desarrollo o, incluso, nunca ser afectado. Esta
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gama de posibles situaciones se traducird en efectos diferentes
para los arbustos y por consiguiente en los patrones de asociacidn

observados.
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Capitulo III

EFECTO DE Neobuxbaumia tetetzo SOBRE EL CRECIMIENTO Y FECUNDIDAD

DE SU PLANTA NODRIZA Mimosa luisana.

Introduccidn

La importancia de la competencia, en la estructura y dinémica
de las comunidades de plantas en zonas &ridas es un tema de
controversia y constante discusién (Shreve 1951, Connell 1975,
Grime 1979, Fontefn y Mahall 1981, Kemp 1983, Fowler 1986, Fitter
y Hay 1987, Tilman 1988). Sin embargo, también se ha sefialado la
existencia de las interacciones positivas y su importancia en 1la
estructura de estas comunidades (Barbour 1981). El ejemplo mejor
documentado, revisado por Valiente-Banuet (1991), se refiere al
caso de las plantas que favorecen el establecimiento de otras
especies. Por ejemplo, en el Desierto Sonorense las plantulas de
Larrea tridentata se establecen preferentemente bajo la copa de
arbustos de Ambrosia dumosa (McAuliffe 1988) y plantulas de
Carnegiea gigantea se establecen bajo Cercidium mycrophyllum (Hutto
et al. 1986). En nopaleras del norte de México, Opuntia
streptacantha se establece basicamente bajo Acacia schaffneri
(Yeaton y Romero-Manzanares 1986). En el Valle de Tehuacan, en
México, este patrén de establecimiento preferencial bajo la copa de
arbustos ha sido documentado para cinco especies de cactaceas: tres

cactos globosos (Mammillaria colina, M. casol y Coryphanta pallida)
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y dos cactos columnares gigantes (Neobuxbaumia tetetzo y
Cephalocereus hoppendstedtii; Valiente-Banuet et al. 1991a).

Los estudios de esta clase de asociacidén interespecifica se
han centrado principalmente en documentar el efecto positivo que
recibe la planta que se establece bajo la copa de los arbustos
nodriza debido a la disminucién del estrés ambiental (por ejemplo
la disminucién en la temperatura del suelo o la reduccién en la
presién de desecacidén (McAuliffe 1984, Franco y Nobel 1988,
Valiente-Banuet y Ezcurra 1991) o la reduccién del riesgo de
depredacidén bajo la planta nodriza (Jaksic y Fuentes 1980,
MchAuliffe 1986)). Aungue se ha sefialado que el establecimiento de
estas especies huésped pueden tener un efecto negativo sobre la
planta nodriza, se le ha dado poca atencidén a medir este efecto
directamente en el campo. Este efecto se ha inferido a partir de
observaciones como el "estado de salud" de las plantas (Yeaton
1978, Vandermeer 1980, McAuliffe 1984, Valiente-Banuet et al.
1991b) y a través de modelos de simulacién (Franco y Nobel 1988,
1989). Se ha sugerido que los efectos sobre la planta nodriza
pueden ser causados ya sea por competencia por recursos del suelo,
principalmente agua (McAuliffe 1984, Valiente-Banuet et al. 1991b),
o por un dafio fisico directo (Yeaton y Romero-Manzanares 1986).

La dindmica de esta relacidén es poco conocida. Se piensa que
la planta nodriza es afectada por el crecimiento de las pléantulas
gue se establecen bajo ella, de tal manera que el comensalismo
inicial eventualmente se convierte en una relacién de competencia

(Valiente-Banuet et al. 1991b). Sin embargo, no se ha medido de
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manera directa los efectos reales sobre la tasa de crecimiento de
las plantas durante su desarrollo, como para asegurar lo anterior.
También se ha sugerido que esta interaccién eventualmente conduce
a que la planta nodriza sea reemplazada por la planta huésped 1la
cual, al morir, deja un espacio que serd ocupado nuevamente por una
planta nodriza tolerante a la radiacién, comenzando nuevamente el
ciclo (Yeaton 1978, McAuliffe 1988, Valiente-Banuet et al. 1991b).
Esta hipdtesis de reemplazamiento en comunidades vegetales de zonas
dridas ha sido propuesta en varias ocasiones (Yeaton 1978,
McAuliffe 1988, Valiente-Banuet et al. 1991b) y ha sido utilizada
como base para modelar la dindmica de estas comunidades ya sea como
un sistema andlogo al de depredador-presa (Vandermeer 1980) o
utilizando modelos markovianos (McAuliffe 1988).

Para el valle de Zapotitlén de las Salinas, localizado dentro
del Valle de Tehuacdn en la parte central de México, se ha
observado que el establecimiento del cacto columnar Neobuxbaumia
tetetzo (y también de otras especies de agavéaceas y cactéceas)
ocurre principalmente bajo la copa de arbustos perennes, donde su
sobrevivencia es también mayor (Valiente-Banuet et al 1991a;
Valiente-Banuet y Ezcurra 1991). Se piensa que cuando N. tetetzo
crece, afecta negativamente a su planta nodriza Mimosa luisana,
hasta que el reemplazamiento se lleva a cabo una vez que el arbusto
muere (Valiente-Banuet 1991b). En este trabajo se presenta un
andlisis detallado de la naturaieza de esta interaccidén, desde el
punto de vista de la planta nodriza, con objeto de evaluar los

cambios que sufre M. luisana en su crecimiento y fecundidad, como
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resultado de tener creciendo bajo su copa a individuos de N.
tetetzo. Ademds, se utilizé un modelo matricial de crecimiento
poblacional para evaluar el crecimiento de las copas de los
arbustos y poner a prueba la hipbétesis del reemplazamiento de la
especie nodriza por el cacto. Este modelo describe el crecimiento
de la copa de los arbustos como un resultado de la dindmica de la
poblacién de ramas gque difieren en tamafio, sobrevivencia vy

"fecundidad" (produccién de nuevas ramas).

Metodologia
Efecto de Egobugbégmjg tetetzo sobre Mimosa luisana

Para evaluar el efecto que N. tetetzo causa sobre su planta
nodriza M. luisana, se seleccionaron 21 arbustos los cuales fueron
clasificados en tres categorias de tamafio: arbustos pequefios (con
un volumen de copa (Vc) menor a 1.5 m? estimado como el producto de
la altura de la planta, el diametro mayor y el didmetro menor),
arbustos medianos (con un Vc de entre 1.5 m’ y 3.0 m?) y arbustos
grandes (con un Vc mayor de 3.0 m3). Los arbustos fueron también
clasificados en tres clases de asociacién: arbustos no asociados
(arbustos ubicados a una distancia mayor al doble del diémetro
promedio de su copa del cacto columnar mis préximo), arbustos
asociados a cactos columnares juveniles (cactos entre 0.2 y 1.0 m
de altura) y arbustos asociados a cactos columnares grandes
(mayores a 1.5 m). La distribucién de los arbustos en cada

tratamiento se muestran a continuacién:
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Tamafio del arbusto

Chicos Medianos | Grandes
No asociados 2 2 2
Asociados a cactos 2 2 2
juveniles (<1.0 m)
Asociados a cactos 3 3 3
grandes (>1.5 m)

El criterio de asociacién fue que, al menos un cacto columnar,
se encontrara creciendo bajo la copa del arbusto. Para prevenir la
posible interferencia de las plantas vecinas, se excavaron zanjas
alrededor de cada arbusto para cortar las raices de otras plantas,
evitando cortar las raices de la planta focal.

De cada arbusto se seleccionaron aleatoriamente diez ramas
terminales no ramificadas. Estas ramas se marcaron individualmente
antes que comenzara la produccién de hojas (abril de 1990) y de
cada una de ellas se registrdé la longitud y el nGmero de médulos
que la formaban (un médulo fue definido como un entrenudo con su
yema axilar). La produccién de hojas, médulos, inflorescencias y
frutos de cada rama se registraron peridédicamente (cada dos semanas
de mayo a agosto, y cada 20 dias para el tiempo restante) hasta que
los arbustos perdieron el follaje (diciembre 1990).

Los valores de la produccidén total acumulada por arbusto del
nimero de hojas, médulos, inflorescencias y frutos se analizaron
por medio de modelos log-lineales (McCullagh y Nelder 1983) en los

cuales el logaritmo del nimero de estructuras producidas es
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modelado como una funcién de la clase de tamafic del arbusto, 1la
asociacién con N. tetetzo y la interaccién entre estos dos
factores. Debido a que el nimero de médulos por arbusto - y por lo
mismo de yemas axilares - no fue el mismo para todos ellos (a
pesar de que se marcaron el mismo nimero de ramas), los datos de la
produccién de estructuras por arbusto fueron corregidos por un
coeficiente c; (c;= # de mbédulos marcados del arbusto i/# de

mbédulos promedio de 1los arbustos) para hacer comparables los

valores de produccién.

cimient a copa de los arbustos

Para probar la hipbétesis del reemplazamiento de la planta
nodriza por el cacto, se estimé la tasa finita de crecimiento de la
copa de los arbustos grandes asociados a cactos columnares grandes
y se compard con la tasa de crecimiento de arbustos no asociados de
tamafio similar. La tasa de crecimiento de la copa de los arbustos
se estimé considerando a la copa del arbusto como una poblacién de
ramas de diferentes tamafios (Maillette 1982; Huenneke y Marks
1987). Para esto, se seleccionaron nueve arbustos grandes con un
volumen de copa > a 1.5 m® (cinco asociados y cuatro no asociados)
y, de cada uno, se seleccionaron diez ramas de diferentes tamafios
las cuales se marcaron individualmente en Abril de 1990 (un mes
antes del comienzo de la temporada de lluvias). Las ramas marcadas
fueron clasificadas en cuatro categorias de tamafio: ramas con un
tamafio de entre 5 y 9 mbédulos, de 10 a 13 médulos, de 14 a 16

médulos, y de mads de 16 médulos. Para cada rama se registrd el
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nimero y el tamafio de las nuevas ramas producidas durante la
temporada de crecimiento y que sobrevivieron a la temporada seca
del afio (Enero-Mayo de 1991). También se registré la sobrevivencia
de las ramas marcadas originalmente.

Con estos datos se construyeron las matrices de proyeccién
(4X4) que resumen las caracteristicas demograficas de la poblacién

de ramas gque constituyen la copa de los arbustos asociados y no

asociados.
S31 T2 Iiz Iig
M= ryy Spp Ia3 Iy
T3z I3z S3zz T34
a1 Ta2 L4z Sag
donde:
s;; = Probabilidad de sobrevivencia de las ramas de la i-

esima clase de tamafio, mas la contribucién promedio de una rama de
tamafio i de ramas del mismo tamafio i

r;; = Contribucién promedio de una rama de tamafio j a la
categoria de tamafio i. Debido a que durante la temporada seca del
afio muere la yema apical de las ramas, no es posible obtener
probabilidades de paso de una categoria de tamafio a otro por

crecimiento longitudinal de 1las ramas, sino fdnicamente por

produccién de nuevas ramas a partir de yemas laterales.

El autovalor dominante (A) de estas matrices representa la
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tasa finita de crecimiento de la poblacién de ramas que forman la
copa de los arbustos. Una tasa de crecimiento menor que 1.0 implica
gue las copas de los arbustos tuvieron un crecimiento negativo
durante el periodo de observacién y, por lo mismo, el nidmero de
ramas vivas tenderd a decrecer con el tiempo. De manera inversa,
valores de A mayores que 1.0, implicarian que las copas de los
arbustos tuvieron un crecimiento positivo durante el periodo de
observacién y que el nGmero de ramas vivas tenderia a aumentar. De
acuerdo con lo anterior, si la hipétesis de reemplazamiento fuese
cierta, se deberia esperar que la A de plantas asociadas deberia
ser menor que 1.0 (i.e. la copa de los arbustos nodriza tenderia a
decrecer), mientras que la tasa de crecimiento de los arbustos no
asociados deberia ser mayor o igual que 1.0 (i.e. las copas de los

arbustos no asociados a cactos tenderia a mantenerse o aumentar).

Resultados

Efecto sobre el crecimiento y fecundidad

La asociacién con N. tetetzo produjo un efecto negativo y
significativo en el crecimiento y fecundidad de Mimosa luisana. La
produccién de hojas -un proceso que requiere una menor inversién
energética gque la produccién de ramas- fue la variable menos
afectada. Aunque las diferencias inducidas por la asociacién con el
cacto fueron estadisticamente significativas (X2=31.0, g.l.=2,
P<0.0001), éstas fueron cuantitativamente poco importantes y no
siempre en la misma direccién, en arbustos de tamafio intermedio el

cacto al parecer favorecid la produccién de hojas (Fig. 3.1). El
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Figura 3.1. Produccién de hojas en arbustos de Mimosa

luisana (Mayo de 1990 a Febrero de 1991). No asociados (—),
asociados a cactos columnares juveniles [entre 20 cm y 1.0 m]
(---) vy asociados a cactos grandes [mayores de 1.5 m] (---).

a) Arbustos pequefios, b) Arbustos medianos y c) Arbustos grandes.
Cada punto representa el promedio * 1 error estandar.



tamafio del arbusto no tuvo un efecto significativo en la produccién
de hojas (X?=2.2, g.l.=2, P=0.3328).

En contraste, la asociacién con cactos tuvo un efecto
marcadamente negativo en la produccién de médulos (Fig. 3.2;
X2=125.44, g.l.=2, P<0.0001). En comparacién con los arbustos no
asociados, los arbustos que crecen junto a cactos ‘columnares
produjeron menos ramas Yy de menor tamafio. Este efecto fue
particularmente evidente en los arbustos grandes, donde aquellos
arbustos no asociados produjeron cerca de 80% mas mdédulos que los
arbustos asociados a cactos. El tamafio del arbusto, al igual que en
la produccidén de hojas, tampoco tuvo un efecto significativo en la
produccién de médulos (X?=2.5, g.l.=2, P=0.2865).

La asociacién con N. tetetzo también produjo una marcada
reduccién en el namero de inflorescencias producidas por el arbusto
excepto en arbustos pequefios (Fig. 3.3; X2=239.0, g.l.=2,
P<0.0001). En contraste con la produccién de hojas y médulos, el
tamafio del arbusto si tuvo un efecto significativo en la produccién
de flores (X?=141.2, g.l.=2, P<0.0001).

La produccién de frutos siquié un patrédn similar al de 1la
produccién de inflorescencias (Fig. 3.4). Tanto el tamafio del
arbusto (X2=134.2, g.l.=2, P<0.0001), como la asociacién con el
cacto columnar (X2=101.31, g.l.=2, P<0.0001) tuvieron un efecto
significativo. Sin embargo, a diferencia de 1la produccién de
inflorescencias, en este caso el tamafio del arbusto fue
cuantitativamente mds importante que la asociacién con el cacto

(Tabla 3.1). En este afio de observaciones los arbustos pequefios no
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Figura 3.2. Produccién de médulos en arbustos de Mimosa
luisana (Mayo de 1990 a Febrero de 1991). No asociados (—),
asociados a cactos columnares juveniles [entre 20 cm y 1.0 m]
(--+) y asociados a cactos grandes [mayores de 1.5 m] (---).

a) Arbustos pequefios, b) Arbustos medianos y c) Arbustos grandes.
Cada punto representa el promedio * 1 error estandar.



Mimosa luisana (Mayo de 1990 a Febrero de 1991).
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-) y asociados a cactos grandes [mayores de 1.5 m] (---).
a) Arbustos pequefios, b) Arbustos medianos y c) Arbustos grandes.
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Figura 3.4. Produccién de frutos en arbustos de Mimosa
luisana (Mayo de 1990 a Febrero de 1991). No asociados (—),
asociados a cactos columnares juveniles [entre 20 cm y 1.0 m]
(-+-) y asociados a cactos grandes [mayores de 1.5 m] (---).

a) Arbustos pequefios, b) Arbustos medianos y c) Arbustos grandes.
Cada punto representa el promedio * 1 error estandar.



Tabla 3.1.- Andlisis de la devianza del modelo log-lineal para la
produccién de hojas, médulos, inflorescencias y frutos de arbustos
de Mimosa luisana (*** = P < 0.0001).

Fuente de variacién Devianza g.1l P r2
HOJAS
Modelo 67.81 8 0.4139
Tamafio 2.21 2 0.332 0.0135
Asociacién 31.04 2 *kk 0.1895
Tamafio*Asociacién 34.57 4 *kk 0.2110
Residual 96.01 12
MODULOS
Modelo 281.28 8 0.4479
Tamafio 2.50 2 0.286 0.0040
Asociacién 125.44 2 *kk 0.1997
Tamafio*Asociacién 153.36 4 *okk 0.2442
Residual 346.74 12
INFLORESCENCIAS
Modelo 786.25 8 0.6081
Tamafio 141.20 2 %ok 0.1092
Asociacién 239.01 2 *okk 0.1849
Tamafio*Asociacién 407.01 4 *kk 0.3148
Residual 505.75 12
FRUTOS
Modelo 282.54 8 0.6776
Tamafio 134.19 2 *k Kk 0.3218
Asociacién 101.31 2 ko 0.2429
Tamafio*Asociacién 47.04 4 kkk 0.1128

Residual 134.46 12



produjeron ningGn fruto, aunque algunos de ellos si habian
producido algunas inflorescencias.

Con excepcién de la produccién de frutos, en todos los otros
casos la interaccién entre el tamafio del arbusto y la clase de
asociacién fue el factor que explicd la mayor proporcién de la
devianza (Tabla 3.1). Esto significa que el efecto de la asociacidn
con N. tetetzo varid dependiendo del tamafio de ambos, el arbusto y
el cacto. En 1los arbustos grandes, la asociacidén con cactos
juveniles o adultos resulté en una reduccién importante de 1la
posibilidad de producir nuevas ramas, inflorescencias y frutos
(Figuras 3.2c, 3.3c y 3.4c), mientras que para los arbustos de
tamafio intermedio, la asociacién con el cacto columnar tuvo poco
efecto en la produccién de hojas y médulos (Fig. 3.2b), pero la
produccién de inflorescencias y frutos se redujo significativamente
(Figuras 3.3b y 3.4b). Finalmente, para los arbustos pequefios la
asociacién con el cacto (independientemente de su tamafio) no afecté
significativamente su crecimiento y fecundidad. Estos, de cualquier
forma, crecieron poco y produjeron muy pocas ramas e
inflorescencias en todos los casos (Figuras 3.1la, 3.2a, 3.3a Yy

3.4a).

(o imie s

Las matrices que resumen las caracteristicas demograficas de
la poblacién de ramas para los arbustos asociados y no asociados se
muestran en la Tabla 3.2. La tasa finita de crecimiento poblacional

(A) para las copas de los arbustos no asociados se estimé en 1.402.
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Tabla 3.2.- Matrices de transicién de la poblacién de ramas que
forman las copas de arbustos de Mimosa luisana no asociados y
asociados a cactos.

Arbustos no asociados Arbustos asociados
5-9  10-13 14-16 >16 5-9 10-13 14-16 >16
5-9 0.800 0.130 0.400 0.460 5-9 | 0.500 0.143 0.333 0.429
10-13 |0.200 1.070 0.000 0.133 10-13 | 0.000 0.857 0.000 0.000
14-16 |0.000 0.000 1.000 0.133 14-16 | 0.000 0.000 0.933 0.000
>16 0.200 0.000 0.066 1,133 >16 0.000 0.000 0.000 0.929

A = 1.402 A = 0.933



Esto significa que las copas de los arbustos de Mimosa luisana
tuvieron un crecimiento positivo. En contraste, la A estimada para
los arbustos asociados fue de 0.933, lo que significa que la copa
de los arbustos tuvo, para este afio, un crecimiento negativo y, por
lo tanto, tendiente a decrecer en tamafio. Este resultado es
consistente con la hipétesis del reemplazamiento de la planta
nodriza por su cacto asociado.

Con objeto de tener una idea de cudnta mortalidad de ramas
seria necesaria tener para que los arbustos no asociadds alcanzaran
una tasa de crecimiento negativa, 1la matriz se modificé
disminuyendo los valores de sobrevivencia hasta que el valor de A
fuera igual a 1.0. Se encontrd que, aGn con una sobrevivencia del
72% que la registrada para este afio, la copa de los arbustos no
asociados tendria aGn un crecimiento positivo. En cambio, 1los
arbustos asociados requieren de un incremento de 8% en la tasa de
sobrevivencia de sus ramas para alcanzar valores positivos de

crecimiento.

Discusidn
Cody (1986) sugiridé que en los desiertos las especies con
diferente forma de vida pueden evitar los efectos competitivos por
ocupar diferentes nichos. Sin embargo, los resultados obtenidos en
este trabajo muestran que N. tetetzo afecta negativa vy
significativamente el crecimiento y fecundidad de su planta
nodriza M. luisana. Este efecto fue particularmente evidente en los

arbustos de mayor tamafio. E1 hecho de que los efectos competitivos
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en los arbustos dependan tanto del tamafio del arbusto como del
tamafio del cacto columnar conduce a una dindmica particular en la
cual los efectos finales sobre el arbusto pueden variar no
solamente en magnitud sino, incluso, en la ocurrencia misma del
efecto negativo. Desde el punto de vista de N. tetetzo, la
interaccién con M. luisana cambia a través del tiempo de una
relacién benéfica durante la fase critica de plantula, a una
relacién negativa en su fase juvenil cuando el cacto posiblemente
compita con el arbusto por los recursos del suelo (e.g. agua) y
cuando la sombra de la copa del arbusto reduce la cantidad de
radiacién fotosintéticamente activa disponible para el cacto
(Valiente-Banuet et al. 1991b). Finalmente, la interaccién podria
llegar a ser neutra para el cacto cuando éste llega a ser més alto
que el arbusto. Desde el '"punto de vista"™ del arbusto, la
interaccién con plantulas de N. tetetzo puede ser en un principio
neutra, pero se vuelve negativa en la medida en gque el cacto crece
a una tamafo tal que ellos pueden competir por recursos del suelo.
El cacto también puede producir dafio fisico directo a la copa de
los arbustos al "romperla" y exponerlos a una mayor presién de
desecacién (Yeaton y Romero-Manzanares 1986). Es importante
resaltar que el efecto negativo del cacto parece no ser lineal,
sino que es muy intenso en los arbustos grandes, inapreciable en
arbustos pequefios y apenas perceptible en arbustos de tamafio
mediano. Valiente-Banuet et al. (1991b) encontraron también que los
arbustos grandes (de mayor &area basal) asociados tenian una mayor

proporcién de Area basal muerta en comparacidén con arbustos de
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menor area basal. Debido a que el sistema radicular de N. tetetzo
es muy extenso y superficial (Valiente-Banuet et al. 1991b) vy
debido a la capacidad de las cacticeas de absorber y almacenar
grandes cantidades de agua en periodos cortos (Nobel 1988), es
probable que N. tetetzo afecte negativamente a M. luisana debido a
la competencia por el agua del suelo. Probablemente de una manera
similar a la que se ha sugerido que el saguaro Carnegiea gigantea
afecta a su planta nodriza Cercidium microphillum (McAuliffe 1984).
Aunque los resultados del crecimiento de las copas obtenidos con el
modelo matricial sugieren que el efecto negativo del cacto sobre su
planta nodriza puede ser tan fuerte como para que ocurra el
reemplazamiento, esto no puede considerarse como evidencia
conclusiva de que el reemplazamiento ocurrird de una manera lineal
en la medida que el arbusto crezca y alcance una cierta altura (2
0 3 m seqgin Valiente-Banuet et al. 1991a). De hecho, la ocurrencia
en el campo de arbustos grandes creciendo junto a cactos columnares
de mds de 5 metros de altura (observacién personal) pareceria
sugerir que pueden existir otros factores - asociados a el efecto
negativo del cacto sobre el arbusto - gue impiden que se manifieste
un patrén claro. Esta diferencia con el patrén esperado podria
probablemente ser ocasionado por el hecho que el efecto negativo de
N. tetetzo sobre M. luisana no fuese constante ni en su magnitud ni
en el tiempo como para conducir, invariablemente, a un reemplazo en
corto tiempo. Por ejemplo, Huenneke y Marks (1987) encontraron que
la tasa de crecimiento de las copas de arbustos de Alnus incata

cambiaron de un afio al otro. Fonteyn y Mahall (1981) encontraron
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gue la interferencia entre los arbustos Larrea tridentata y
Ambrosia dumosa ocurrid solamente en afios secos. Si la competencia
por agua es realmente el mecanismo causal en nuestro sistema, la
ocurrencia ocasional de afios lluviosos podria retardar o incluso
revertir el proceso de reemplazamiento, haciéndolo lento y dificil
de observar.

Vandermeer (1980) sugirié representar 1la dinémica del
reemplazamiento en zonas &ridas usando un modelo andlogo al de
depredador-presa. Aungue el modelo de Vandermeer pudiera ser Gtil
para describir el fendémeno en términos generales, es evidente que
es conceptualmente simple ya que no incluye explicitamente las
variaciones de los parémetroé a través del tiempo, ni en su
magnitud ni en su naturaleza. Un sistema no autédnomo, en el cual el
signo y magnitud de la interaccién pueda cambiar con el tiempo
podria ser mas adecuado para representar este fenémeno.

McAuliffe (1988) utilizd un modelo markoviano para simular la
dindmica de comunidades vegetales en el desierto de Arizona. En
este sistema el patrén de reemplazamiento parece ser muy claro; Las
plantulas de Larrea tridentata se establecen preferentemente bajo
la copa de los arbustos de Ambrosia dumosa y eventualmente ésta la
reemplaza. El sistema Neobuxbaumia-Mimosa parece ser mas complicado
ya que la dinamica particular de la asociacién de cada par de
plantas depender& del estado particular de desarrollo en que se
encuentre la planta nodriza cuando los cactos se establezcan bajo
su copa. McAuliffe (1988) sugiridé que el reemplazamiento podria

ocurrir atin en ausencia de competencia, si las pléantulas se
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establecen bajo un arbusto maduro que ha entrado ya en una fase de
senectud. Una exploracién detallada de los cambios en la tasa de
crecimiento de los cactos y los arbustos relacionada con la
heterogeneidad espacial o temporal en la disponibilidad de recursos
(e.qg. patfones estacionales de la precipitacién), y eventos de
"escalas grandes" (e.g. sequias o secuencias de afios lluviosos),
los cuales pueden jugar un papel importante en estas comunidades
(Turner 1990) son un paso necesario para avanzar en el conocimiento

de la estructura y dindmica de estas comunidades.
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CAPITULO IV
EFECTO DE N. tetetzo SOBRE SU PLANTA NODRIZA M. luisana:

INFLUENCIA DEL RIEGO ARTIFICIAL Y LA VARIACION INTERANUAL

Introduccién

La existencia e importancia de las interacciones bibéticas en
las zonas Aridas ha sido un tema de constante discusién (Shreve
1951, Went 1955, Connell 1975, Grime 1979, Kemp 1983, Cody 1986,
Tilman 1988). La ocurrencia de interacciones competitivas
generalmente se ha inferido a partir del andlisis de los patrones
de distribucién de las especies, comparando la distribucién de los
organismos observada con un patrén gque, supuestamente, se
produciria como resultado de la existencia de la competencia. Esta
"demostracidén" de la competencia ha sido criticada por que, si bien
la competencia puede conducir a una distribucién regular de los
individuos, la ocurrencia de ditribuciones regulares no asegura la
causalidad del fendémeno e, incluso, la ausencia de tal patrdn no es
evidencia de la ausencia de competencia (Fowler 1986). No obstante,
son pocos los trabajos en que se ha intentado demostrar
experimentalmente la interaccién competitiva entre plantas (Fonteyn
& Mahall 1981, Briones 1992, ver DiTomasso & Aarseen 1989).

Un tipo de relacidén gque ha recibido atencién dltimamente es el
"nodricismo". En esta clase de interaccién el establecimiento de
plantulas de ciertas especies se ve favorecido por la presencia de

otros individuos que les proveen de algin tipo de proteccidén y/o
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condiciones mis favorables para su desarrollo (McAuliffe 1984,
Jaksic y Fuentes 1980, Belsky et al. 1989, Franco y Nobel 1989,
Valiente-Banuet et al. 1991a). En esta relacién, la planta que se
establece bajo la copa de otro individuo, puede, con el tiempo,
llegar a afectar negativamente a la planta nodriza, incluso se ha
propuesto que, eventualmente, ésta es desplazada por su huésped
(Yeaton 1978, Vandermeer 1980, McAuliffe 1984, 1988, Yeaton y
Romero-Manzanares 1986, Valiente-Banuet et al. 1991b).

En un estudio previo (capitulo anterior), se encontré que el
cacto columnar Neobuxbaumia tetetzo produce un efecto significativo
y negativo sobre el crecimiento y fecundidad de su planta nodriza
Mimosa lu;sana; y gque la competencia por el agua, como se ha
sugerido en otros estudios (Valiente-Banuet et al. 1991b) podria
ser el factor causal de este efecto negativo. El presente estudio
busca examinar experimentalmente dicha hipétesis, aumentando
artificialmente el suministro de agua del sistema y registrar asi
los efectos que tiene el riego sobre el crecimiento y fecundidad de
M. luisana. La hipétesis central del estudio considera que si el
agua es, en efecto, el recurso limitante por el cual compiten,
entonces la irrigacién deberd disminuir los efectos negativos del
cacto, que se reflejard en un mayor crecimiento y fecundidad. Se
examina también la variacién que existe en la intensidad de 1los
efectos competitivos sobre los arbustos del cacto en dos afios
contrastaﬁtes en precipitacién y que, supuestamente, se tradujeron

en diferencias en la disponibilidad de recursos.
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Metodologia

Experimentos de riedqo

Con objeto de evaluar el efecto de 1los cambios en 1la
disponibilidad de agua en el suelo sobre la planta nodriza se
seleccionaron 32 arbustos de M. luisana grandes (con un volumen de
copa > 3.6 m3, evaluado como el producto de la altura de arbusto,
el diametro mayor y el didmetro menor). Los arbustos fueron
clasificados en tres categorias de acuerdo a su asociacién con N.
tetetzo: (a) arbustos no asociados, (b) arbustos asociados a cactos
columnares juveniles (entre 20 cm y 1.0 m de altura), y (c)
arbustos asociados a cactos columnares grandes (mayores de 1.5 m).
El criterio de asociacién fue que un cacto columnar se encontrara
creciendo bajo la copa del arbusto. De los 32 arbustos 11 fueron
seleccionados para los experimentos de irrigacién y los otros 21
fueron usados como controles. La distribucién de arbustos en cada

tratamiento se muestran a continuacién:

Asociacién con el cacto

No asociados | Asociados a Asociados a
cactos cactos
pequefios grandes

Arbustos control 5 5 11
Arbustos con riego 3 3 5

Los tratamientos de riego consistieron en la adicién de
aproximadamente 400 litros de agua para cada arbusto, aplicados en
cinco dosis de 80 litros cada una. El riego se inicié el primero de

junio y se repitié cada 15 dias (excepto el 30 de junio debido a
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que por una lluvia reciente el suelo se encontraba a saturacién).
La cantidad de agua agregada equivalidé aproximadamente a 100 mm de
precipitacién. Para prevenir la interferencia de plantas vecinas se
excavaron zanjas alrededor de los arbustos con objeto de cortar las
raices de las plantas circundantes evitando, en lo posible, cortar
las raices de la(s) planta(s) focal(es).

Para cada uno de los arbustos control se seleccionaron diez
ramas terminales no ramificadas, en tanto que para los arbustos
sometidos a irrigacidn se seleccionaron 40 ramas. Cada una de las
ramas seleccionadas se marcaron con una etiqueta plastica antes del
inicio de la produécién de hojas (abril de 1991) y se determind el
nimero de médulos qgue la formaban (un médulo se definidé como un
entrenudo con su yema axilar). Se registré la produccién de hojas,
mdédulos, inflarescencias y frutos por cada rama periddicamente

durante toda la temporada de crecimiento (mayo-diciembre).

Variacion interanual

Para evaluar los efectos que Neobuxbaumia tetetzo produce sobre
Mimosa luisana, y la variabilidad de este efecto a través del
tiempo, se hicieron observaciones periédicas durante dos anos del
crecimiento y la fecundidad de 21 arbustos de tres tamafios y
categorias de asociacién diferentes seleccionados en abril de 1990.
Los arbustos se clasificaron en tres categorias de tamafio: arbustos
pequefios (con un volumen de copa (Vc) menor a 1.5 m?, estimado como
el producto de la altura del arbusto, el diametro mayor y el

didmetro menor), arbustos medianos (con un Vc de entre 1.5 m3 y 3.0
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m3) y arbustos grandes (con un Vc mayor de 3.0 m3). Los arbustos
fueron también clasificados en tres categorias de asociacién:
arbustos ho asociados, arbustos asociados a cactos columnares
juveniles y arbustos asociados a cactos columnares grandes (los
criterios de asociacién son los mismos descritos en el experimento
de riego). La produccién de hojas, médulos, inflorescencias vy
frutos de estos arbustos se registraron durante dos afios cuya
precipitacidén total anual fue contrastante (en 1990 se registraron
350 mm y en 1991 460 mm de precipitacidén total anual, siendo la
precipitacidén promedio anual de 380 mm).
Andlisis estadistico

Los valores de produccién total por arbusto de hojas, médulos,
inflorescencias y frutos se analizaron por medio de modelos log-
lineales (McCullagh & Nelder 1983), en los cuales el logaritmo del
nimero de estructuras producidas se modela como una funcién lineal
de los diferentes factores involucrados en el disefio. E1 ajuste de
la funcién se evalud con una distribucién de X2. Para los
experimentos de riego, los factores fueron el riego (riego vs
control), la categoria de asociacidén del arbusto con el cacto (no
asociados, asociados a cactos juveniles y asociados a cactos
grandes) y la interaccién entre ambos. Para el andlisis de la
variacién interanual los factores fueron el tamafio del arbusto
(chicos, medianos y grandes), la categoria de asociacién, la
temporada (afio 1991 y 1992) y todas las interacciones posibles
entre estos factores. Debido a que el nimero de médulos por arbusto

- Yy por lo mismo de yemas axilares - no fue el mismo para todos
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ellos, los datos de la produccidn de estructuras por arbusto fueron
corregidos por un coeficiente c¢; (c;=# de mbédulos marcados del
arbusto i /# de modulos marcados promedio de los arbustos) con
objeto de hacer comparables los valores de producciédn.
Resultados

Experimentos de riego

El riego causd, en general, un incremento en la produccién de
estructuras en los arbustos de Mimosa luisana. La produccién de
hojas fue la variable menos afectada por el riego, aungue este
efecto fue estadisticamente significativo (X2=12.7, g.l.=1,
P=0.003). El1 riego afectd de manera diferente a 1los arbustos
dependiendo de la clase de asociacién; solamente los arbustos no
asociados mostraron un ligero incremento en el nimero de hojas
producidas en tanto que los arbustos asociados a cactos - ya sean
pequefios o grandes - no respondieron al riego (Figura 4.la). Es
importante resaltar que, aunque el efecto del riego, la asociacién
con los cactos y la interaccién entre el riego y la asociacién con
el cacto resultron estadisticamente significativos (Tabla 4.1), el
modelo sdlo explica el 10.99% de la devianza total de los datos.

La produccién de mdédulos (i.e. el crecimiento real del
arbusto) sufrid un efecto importante por la adicién del agua
(Figura 4.1b, X2=123.0, g.l.=1, P<0.0001). Los arbustos regados
produjeron en promedio casi un 50% mds de mbédulos gue los arbustos
control, pero el efecto fue diferente dependiendo de la categoria
de asociacién del arbusto con el cacto (X2=13.2, g.l1l.=2, P=0.0014).

Los arbustos no asociados y los asociados a cactos Jjuveniles
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Figura 4.1. Produccién promedio total de hojas y médules en
arbustos de Mimosa luisana para diferentes clases de asociacién con
el cacto. Barras llenas: Arbustos control,barras vacias: arbustos
irrigados. Al: Arbustos no asociados A2: Arbustos asociados a
cactos juveniles y A3: Arbustos asociados a cactos grandes. Las
lineas verticales representan un error estandar.



Tabla 4.1.~ Andlisis de la devianza del modelo log-lineal para la
produccién de hojas, médulos, inflorescencias y frutos de arbustos

de Mimosa luisana (*** = P < 0.0001).

Fuente de variacién Devianza g.l P rz
HOJAS
Modelo 40.93 5 0.1099
Tratamiento 8.90 s | 0.003 0.2174
Asociacién 12.67 2 0.002 0.3096
Tratamiento*Asociacién 19.36 2 *kk 0.4730
Residual 331.41 26
MODULOS
Modelo 269.52 5 0.2861
Tratamiento 123.01 1 *kk 0.4564
Asociacién 133.39 2 * k% 0.4949
Tratamiento*Asociacién 13.12 2 0.001 0.0487
Residual 662.68 26
INFLORESCENCIAS
Modelo 271.93 5 0.3243
Tratamiento 59.81 1 *kk 0.2199
Asociacién 105.01 2 * ok k 0.3862
Tratamiento*Asociacién 107.12 2 ok k 0.3939
Residual 566.47 26
FRUTOS
Modelo 551.31 5 0.4388
Tratamiento 344.90 1 *k %k 0.6259
Asociacién 34.01 2 %%k 0.0617
Tratamiento*Asociacién 172.40 2 *k % 0.3127
Residual 705.09 26




incrementaron su produccién de médulos en casi un 100%, mientras
que los arbustos asociados a cactos columnares grandes solamente
tuvieron un incremento cercano al 10%. Es importante notar que los
arbustos asociados a cactos grandes e irrigados y los arbustos
control no asociados a cactos cqlumnares grandes ya no mostraron
diferencias importantes en la produccién de médulos (i.e. el riego
elimindé , en buena medida, el efecto del cacto). La asociacidn con
el cacto también influyé significativamente en la produccién de
mdédulos (X2=133.4, g.l.=2, P=(0.0001), los arbustos asociados a
cactos produjeron menos médulos que los no asociados.

Los arbustos irrigados produjeron también un nGmero
significativamente mayor de inflorescencias (X?=105.0, g.l.=1,
P<0.0001), pero en diferente forma que la produccién de médulos. En
los arbustos asociados a cactos grandes y en los no asociados, el
riego no afectd significativamente la produccién de
inflorescencias, mientras que los arbustos irrigados y asociados a
cactos juveniles tuvieron una produccidén de inflorescencias més del
100% mayor que la de arbustos control asociados a cactos juveniles
(Figura 4.2a). Este patrdn no se reflejd en la produccidn de frutos
(Figura 4.2b) ya gque los arbustos no asociados produjeron
aproximadamente 10 veces mas frutos que los arbustos control. Los
arbustos irrigados y asociados a cactos juveniles, también
tuvieron Qna mayor produccidén de frutos que los no irrigados y, en
los arbustos asociados a cactos grandes no hubo un efecto

significativo del tratamiento en la produccién de frutos.
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Figura 4.2. Produccién promedio total de inflorescencias y
frutos en arbustos de Mimosa luisana para diferentes clases de
asociacién con el cacto. Barras llenas: Arbustos control, barras
vacias: arbustos irrigados. Al: Arbustos no asociados A2: Arbustos
asociados a cactos juveniles y A3: Arbustos asociados a cactos
grandes. Las lineas verticales representan un error estandar.



Variacién interanual

En las figuras 4.3-4.6 se muestra la produccién de hojas,
médulos, inflorescencias y frutos para arbustos de diferentes
tamafios y diferente clases de asociacion a lo largo de dos afios de
registro. ﬁn estas graficas se aprecian diferencias importantes en
el comportamiento de todas las variables registradas de un afio al
siguiente. La produccién de hojas fue la variable que mostrd un
comportamiento mas constante en los dos afios, aunque tuvo valores
ligeramente menores en el segundo, particularmente en los arbustos
pequefios y grandes. La produccién de mdédulos tuvo diferencias
importantes entre los dos afios, principalmente en los arbustos
medianos y grandes asociados a cactos juveniles, en los que hubo
un incremento significativo en el segundo afio. La produccién de
inflorescencias fue menor en el segundo afio, excepto en los
arbustos de tamafio mediano en los cuales hubo un ligero incremento.
La produccién de frutos fue mucho menor en el segundo afio, excepto,
nuevamente, los arbustos medianos.

En la tabla 4.2 se muestra el andlisis de devianza para todas
las variables. Como puede observarse los terminos tamafio*tiempo, y
asociacién*tiempo fueron estadisticamente significativos para todas
las variables. Esto significa que, tanto el efecto del tamafio del
arbusto como de la asociacidén con el cacto fueron diferentes en
magnitud de wun afio al siguiente. De hecho, el término
asociacién*tamano*tiempo fue estadisticamente significativo en casi
todos los casos (excepto en la produccién de hojas) lo que indica

gue el efecto particular del tamafio del cacto en arbustos de un
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Figura 4.3. Produccion de hojas en arbustos de Mimosa
luisana (mayo de 1990 a enero de 1992). No asociados (—),
asociados a cactos columnares juveniles [entre 20 cm y 1.0 m]
(---) y asociados a cactos grandes [mayores a 1.5 m] (...).

a) Arbustos pequefios, b) Arbustos medianos y c) Arbustos grandes.
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Figura 4.4. Produccién de médulos en arbustos de Mimosa

luisana (mayo de 1990 a enero de 1992). No asociados (—),
asociados a cactos columnares juveniles [entre 20 cm y 1.0 m]
(---) y asociados a cactos grandes [mayores a 1.5 m] (...).

a) Arbustos pequefios, b) Arbustos medianos y ¢) Arbustos grandes.
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Figura 4.5. Produccién de inflorescencias en arbustos de
Mimosa luisana (mayo de 1990 a enero de 1992). No asociados
(——), asociados a cactos columnares juveniles [entre 20 cmy 1.0
m] (---) vy asociados a cactos grandes [mayores a 1.5 m] (...).
a) Arbustos pequefios, b) Arbustos medianos y c¢) Arbustos grandes.
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Figura 4.6. Produccién de frutos en arbustos de Mimosa
luisana (mayo de 1990 a enero de 1992). No asociados (—),
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(---) y asociados a cactos grandes [mayores a 1.5 m] (...).

a) Arbustos pequefios, b) Arbustos medianos y c¢) Arbustos grandes.



tamafio dado también fue diferente en estos dos afios. Estos
resultados muestran claramente dgque existe variabilidad en 1la
intensidad y/o importancia de las interacciones biéticas (en este
caso del efecto competitivo del cacto sobre el arbusto) en el sitio
de estudio. Es importante resaltar que el crecimiento (produccién
de mdédulos) y la fecundidad (produccién de frutos) muestran
diferencias cualitativas importantes en los dos afios, ya que
mientras que la produccién de médulos tuvo un incremento en el

segundo afio la produccién de inflorescencias y frutos disminuyé.

Discusién

Se ha considerado al agua como el recurso mds limitante de 1la
productividad en los desiertos (Noy-Meir 1973). En el sistema
estudiado los resultados apuntan a que, efectivamente, el agua
puede ser el factor limitante para el crecimiento de los arbustos
de M. luisana cuando se encuentran creciendo junto a cactos
columnares tanto juveniles como adultos. En general, los valores de
produccién de estructuras fueron mayores mientras mayor fue 1la

disponibilidad de agua, ya sea por riego o por precipitacién.
Los arbustos que crecen junto a individuos pequefios o adultos de
N. tetetzo responden de manera significativa a un incremento en la
disponibilidad de agua. Los arbustos asociados a individuos
juveniles de N. tetetzo produjeron, en 1990, (afio con una
precipitacién menor al promedic) solamente alrededor del 20% de
médulos que lo que produjeron los arbustos no asociados, en el afio

de 1991 (ma&s himedo) su crecimiento con respecto a los arbustos no
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Tabla 4.2.- Andlisis de la devianza del modelo log-lineal para la

produccién de hojas, mbédulos, inflorescencias y frutos de arbustos

de Mimosa luisana

(*** = P < 0.0001).

Fuente de variacién Devianza g.l P r?2
HOJAS
Modelo 251.50 17 0.5724
Tamafio |, 19.9% 2 *kk 0.0794
Asociacidn 9.18 2 0.010 0.0365
Tiempo 95.96 1 * k& 0.3815
Tamafio*Asociacién 65.37 4 *kk 0.2599
Tamafio*Tiempo 24.91 2 *kk 0.0990
Asociacién*Tiempo 7.73 2 0.021 0.0307
Tamafio*Asociacién¥* 8.32 4 n.s 0.0331
Tiempo (0.080)
Residual 187.85
MODULOS
Hodélo 681.49 17 0.5219
Tamafio 79.20 2 * %k 0.1162
Asociacién 215.44 2 *kk 0.3161
Tiempo 10.8 1 0.001 0.0158
Tamafio*Asociacidn 261.3 4 * ok Kk 0.3834
Tamafio*Tiempo 32.45 2 ek k 0.0476
Asociacién*Tiempo 33.41 2 ek 0.0490
Tamafo*Asociacidn* 48.89 4 *kk 0.0717
Tiempo
Residual 624.31




Tabla 4.2 (continuacién) Andlisis de la devianza del modelo log-
lineal para la produccién de hojas, médulos, inflorescencias y

frutos de arbustos de Mimosa luisana (*** = P < 0.0001).

Fuente de variacién Devianza g.1l P r:

INFLORESCENCIAS

Modelo 1560.63 2 B 0.7034
Tamafio 258.80 2 hkk 0.1658
Asociacién 518.80 2 *kk 0.3324
Tiempo 144.60 1 *kk 0.0927
Tamafio*Asociacidn 435.70 4 *k ok 0.2792
Tamafio*Tiempo 25.91 2 ok k 0.0166
Asociacidén*Tiempo 84.27 2 * kK 0.0540
Tgmaﬁo*Asociacién* 65.56 4 *kk 0.0420
Tiempo

Residual 657.97

FRUTOS

Modelo 347.01 17 0.6604
Tamafio 154.99 2 ok 0.4466
Asociacién 51.17 2 kk ok 0.1475
Tiempo 17.40 1 hkk 0.0501
Tamafio*Asociacidn 57.39 4 * &k 0.1654
Tamafio*Tiempo 28.55 2 %k % 0.0823
Asociacién*Tiempo 22.13 2 *kk 0.0638
Tqmaﬁo*Asociacién* 15.38 4 * ok Kk 0.0443
Tiempo

Residual 178.48




asociados aumentd a casi un 60% y el suministro de riego hizo que
estos arbustos crecieran, en promedio, casi un 80% de lo que
crecieron los arbustos no asociados. Estos resultados sefialan,
claramente, que al incrementarse la disponibilidad de agua, el
efecto negativo del cacto se ve disminuido. Para arbustos asociados
a cactos grandes no hubo diferencias notables entre los afios de
1990 y 1991, ya gque en ambos afios los arbustos tuvieron un
crecimiento cercano al 25% del crecimiento de los arbustos no
asociados. Sin embargo, cuando los arbustos se regaron alcanzaron
una produccién de mdédulos de alrededor del 50% de lo que produjeron
los arbustos no asociados. Aunque la tendencia parece ser la misma
(de disminuir el efecto cuando se aumenta la disponibilidad del
recurso), para el caso de los arbustos asociados a cactos grandes,
parece poco probable que en la realidad se pueda presentar un afio
con la suficiente precipitacién como para que el efecto negativo se
elimine.

Estos resultados también pueden interpretarse de acuerdo a la
hipbétesis de que, debido a la elevada eficiencia de las cactéaceas
en la captura rédpida del agua del suelo (Nobel 1988, Briones 1992),
el arbusto tendrad agua disponible en cantidad suficiente sé6lo hasta
que el cacto ha dejado de absorberla. Si suponemos gue el cacto
tiene un requerimiento fijo de agua por temporada, posiblemente los
arbustos de M. luisana tuvieron mds agua disponible (que se reflejé
en su crecimiento), en el afio de 1991 (afio himedo) y bajo el
tratamiento de riego.

Para la fecundidad los resultados son menos claros. Durante 1991
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la produccién de flores y frutos disminuyd con respecto a un afio
anterior supuestamente mds seco, pero cuando los arbustos se
irrigaron hubo un incremento importante en estas estructuras. Quizé
estas diferencias se deban a que la produccidén de flores y frutos
parece no depender solamente de la cantidad de agua total por afio,
sino también de la distribucidén temporal de la misma (Evenari 1981,
DiTomasso & Aarsen 1989). En el afio de 1991 un solo evento de
lluvia representé el 40% de la precipitacién total anual, mientras
que, para los arbustos regados, el suministro de agua fue méas
constante.

Recientemente se ha discutido mucho acerca de la importancia
de la competencia en la estructura de las comunidades,
distinguiéndose dos corrientes pricipales. Una de ellas,
identificada con D. Tilman y la otra con J. Grime (Grace 1991). Una
de las controversias entre estas dos posiciones reside en definir
cuando es la competencia mis importante para los organismos. De
acuerdo con Grime la competencia serd mds importante en ambientes
productivos (o menos importante en ambientes poco productivos),
mientras que segin Tilman, en los ambientes poco productivos, donde
la disponibilidad de recursos es baja la competencia es mas
importante (Grace 1991). Para M. luisana el efecto m&s intenso - en
el sentido descrito por Grubb (1992) como la reduccién en el
crecimiento de individuos bajo competencia con respecto a aquellos
sin competencia - se dié en el afio "seco". Durante 1990 1los
arbustos asociados (tanto a cactus juveniles como adultos)

crecieron s6lo un 25% de lo que crecieron los no asociados. En
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contraste en 1991 el crecimiento fue del 50% y 25% respectivamente
y, con el riego, el crecimiento fue del 80% y 53%. Esto es, el
efecto mids negativo se dié en el afio seco y su importancia fue
disminuyendo en la medida en que la disponibilidad de agua se
incrementdé. Fonteyn y Mahall (1981) y Knopp y Walter (1985) también
encontraron que el efecto negativo se daba en condiciones de baja
disponibilidad de recursos.

Las diferencias mis importantes entre los afios se dieron en los
arbustos asociados a cactos juveniles, indicando que esta fase de
la relacién es la méds dependiente de la precipitacién (y por lo
mismo del suministro de agua al suelo). Cuando los cactos ya son
adultos el efecto parece ser mds o menos permanente y poco variable
dentro de los intervalos normales de precipitacidén. Una
precipitacién mayor a la relativamente alta registrada en 1991
tiene una probabilidad de ocurrencia menor al 20% y un evento de
lluvia como el simulado por el riego tiene una probabilidad de
ocurrencia menor al 5% (Valiente 1991).

En conclusién el cacto columnar ejerce un efecto importante
para el arbusto y este efecto se presenta en forma permanente en el
tiempo, pero su intensidad es dependiente de la disponibilidad de
los recursos (agua).

Una de las caracteristicas que distingue a los desiertos es su
alta variacidén ambiental (Evenari 1985, Polis 1991). Chesson (1986)
y Yodsis (1986), han explorado ampliamente los efectos que la
variabilidad ocasiona en el destino de las interacciones entre las

poblaciones, en particular los efectos que tiene en la velocidad
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de los procesos bidticos y la posibilidad de coexistencia de
especies. Aunque en este trabajo solamente se tienen datos de dos
afios y experimentos de riego, se observan resultados interesantes.
El andlisis de devianza (Tabla 4.2) muestra que el efecto del cacto
sobre la planta nodriza se mantuvo durante los dos afios de estudio.
Esto apunta en favor de que la competencia puede ser permanente (en
el sentido de su presencia en el tiempo), pero también, el hecho de
gue los términos de asociacidén*tiempo fueron significativos, parece
indicar gue la importancia o intensidad de 1la competencia
(entendida como la disminucién relativa del crecimiento que sufren
los individuos asociados con respecto a otros sin competidores) si
varia de un afio al otro. Incluso, el hecho de que el término
tamafio*asociacion*tiempo resultara significativo para la produccidn
de médulos, inflorescencias y frutos sefiala claramente que el
efecto particular de un tamafio dado de cactus puede variar no sélo
en funcidén del tamafio del arbusto, sino también dependiendo de la
cantidad de recursos disponibles. Este hecho aumenta la complejidad
de este sistema para su correcta modelacién ya que un modelo
adecuado - que intente explicar no solamente el destino final de la
interaccién sino también el tiempo necesario para que este proceso
ocurra - requeriria de la incorporacién explicita de una variable
ambiental (que determinaria la disponibilidad del recurso agua) en
el sistema N. tetetzo - M. luisana.

Vandermeer (1980) utilizé un modelo andlogo al de depredador-
presa y McAuliffe (1988) y Vega (1992) wutilizaron cadenas

markovianas para simular la dindmica de sistemas parecidos a este
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en el que se supone una dinamica de reemplazamiento. Sin embargo
ninguno de ellos explordé los posibles efectos de la variabilidad
temporal en el sistema. Posiblemente los resultados cualitativos
obtenidos sean parecidos, pero probablemente las velocidades de
reemplazamiento sean muy diferentes a las que se obtendrian si se
supone un ambiente constante. También puede ocurrir que, debido a
esta variacidén, no se observe un patrén claro de reemplazamiento,
o que la iﬁportancia de esta interaccién se vea eclipsada por otros
factores como eventos de sequia o secuencias de afios lluviosos,
como aparentemente ocurre en con la dindmica poblacional de algunas
especies en el desierto de Arizona (Goldberg y Turner 1986).

Es evidente que se requieren estudios de mayor duracidn para
conocer realmente la naturaleza y destino de la relacién planta
nodriza-huésped. Si efectivamente el destino de esta interaccidn
esta determinado por la cantidad de recursos disponibles, un punto
central a explorar en el futuro serid el considerar el efecto de la
variabilidad del ambiente (y su relacién con el suministro de
recursos) en esta interaccidén. En la medida en gque se avance en
este sentido, podremos conocer con mayor precisién el peso de las
interacciones bidticas en la estructura y dindmica de estas

comunidades.
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CAPITULO V

EFECTO DE Neobuxbaumia tetetzo SOBRE Mimosa luisana:

UNA APROXIMACION MATRICIAL

Introduccidn
La idea de que las plantas estan constituidas por un conjunto
de subunidades que se repiten es bastante antigua; data desde la
época de los griegos y se ha venido proponiendo ocasionalmente
hasta nuestros dias. Sin embargo, no es sino hasta que White (1979)
y Harper (1981, 1989) replantean esta idea, resaltando su utilidad
para el estudio de la forma y el crecimiento de las plantas que se
ha retomade més formalmente. La naturaleza modular confiere a las
plantas el potencial para crecer indefinidamente y una relativa
independencia entre sus partes (Waller 1986). Estos organismos
pueden concebirse entonces como constituidos por una poblacién de
unidades de construccién, y sus propiedades (forma, tamafio y
crecimiento) dependen del nimero de unidades existentes, su
sobrevivencia, y su capacidad de reiteracién. Para el analisis de
su crecimiento pueden emplearse las mismas técnicas utilizadas en

la demografia clasica (Maillette 1982).
La definicidén de las unidades de construccién es, en cierta
medida, arbitraria. El requisito basico es gque la unidad se repita
para formar al organismo. Generalmente se utiliza como unidad al

médulo (unidad que estd constituido por una hoja, una yema axilar
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y su entrenudo correspondiente), pero en otros estudios se han
utilizado otras unidades tales como las ramas (e.g. Huenneke &
Marks 1987).

Utilizando el enfoque de demografia de médulos se han
explorado aspectos de la ecologia de las plantas tales como 1la
forma (Bell 1979, 1984), el crecimiento y los efectos que los
vecinos y/o condiciones ambientales les producen (Whitney 1982,
Franco 1986, Jones 1985, Maillette 1987, Sackville-Hamilton et al.
1987, Huenneke & Marks 1987, Koike 1989). El enfoque modular ha
producido resultados que son comparables a los obtenidos con los
métodos tradicionales de cosecha (McGraw & Garbutt 1990), pero
tiene la ventaja de que permite un andlisis m&s detallado de la
dindmica del crecimiento y no es destructivo (Maillette 1982).
Tiene sin embargo, la desventaja de que la toma de datos puede ser
sumamente laboriosa y que introduce una complejidad adicional al
disefio experimental (Waller 1986).

De manera andloga a lo que sucede en los estudios demogréificos
clasicos, la poblacién de mbédulos puede suponerse constituida por
unidades idénticas y, para el andlisis, emplear modelos basados en
ecuaciones diferenciales o en diferencias finitas (Maillette 1992).
Alternativamente, puede considerarse que la poblacién comprende
mddulos de diferentes clases Yy, para el andlisis, emplear modelos
estructurados matriciales (Maillette 1982, McGraw & Antonovics
1983, Huenneke y Marks 1987, Koike 1989).

La dindmica de las poblaciones de plantas de zonas A&ridas

presenta aspectos particulares gque pocas veces han sido abordados
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desde el punto de vista teérico. Por una parte, una caracteristica
muy importante de las zonas &ridas es la variabilidad temporal en
las condiciones ambientales (Evenari 1985) que es esperable se
traduzca en variaciones en la disponibilidad de los recursos y
afecte, eventualmente, a 1las caracteristicas demograficas y
habilidades competitivas de las plantas (ver capitulo anterior).
Por ejemplo, Huenneke & Marks (1987) encontraron gque las
caracteristicas demogrdficas de las copas de los arbustos de Alnus
incata fueron diferentes en los tres afios de observaciones
realizadas. Scanlan & Archer (1991) estudiaron los cambios en las
poblaciones de Prosopis y también encontraron que el comportamiento
estaba muy relacionado con las condiciones ambientales. Sin
embargo, el efecto de las variaciones ambientales estocéasticas
sobre la dinamica de las poblaciones de plantas ha sido poco
estudiado y se limita a los trabajos de Cohen (1983 y posteriores),
Tuljapurkar (1989) y Tuljapurkar & Orzac (1980 revisados en Caswell
1989), y ha sido poco aplicada a situaciones reales (Bierzychudek
1982, ﬁberg 1992). Por otra parte, en las zonas A4ridas es
particularmente interesante 1la hipbtesis de 1la dinamica de
reemplazamiento de especies, donde 1los arbustos nodriza son
desplazados por sus huéspedes (Yeaton 1978, Vandermeer 1980,
McAuliffe 1984,1988, Valiente-Banuet 1991).

El presente trabajo trata de analizar en forma conjunta estos
dos aspectos, examinando el efecto que la variabilidad temporal en
la disponibilidad de los recursos ejerce sobre la dindmica de

crecimiento de los arbustos (y sus implicaciones en la dindmica de
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reemplazamiento), utilizando un enfoque modular. Especificamente se
trata de evaluar el efecto que el cacto columnar Neobuxbaumia
tetetzo ejerce sobre la tasa de crecimiento de su planta nodriza
Mimosa luisana bajo diferentes condiciones de disponibilidad de
recursos. Para esto, los datos obtenidos en un experimento previo
acerca del crecimiento de las copas de M. luisana bajo condiciones
contrastantes de disponibilidad de recursos se utilizaron para
simular el crecimiento de los arbustos en diferentes escenarios
ambientales y reexaminar asi la importancia de la competencia y la
hipétesis del reemplazamiento del arbusto nodriza Mimosa luisana

por el cacto columnar Neobuxbaumia tetetzo.

Metodologia

Se evaluaron las caracteristicas demogrdficas de la poblacién
de ramas que constituyen las copas de los arbustos de M. luisana
bajo cuatro condiciones contrastantes de disponibilidad de agua. En
abril de 1990 se seleccionaron nueve arbustos grandes (con un
volumen de copa > de 3.0 m3, evaluado como el promedio de la
altura, el diametro mayor y el didmetro menor), cinco arbustos
asociados y cuatro no asociados a cactos columnares grandes (i.e.
>1.5 m de altura). El criterio de asociacién fue que el cacto se
encontrara establecido bajo la copa del arbusto. Se registré
periddicamente el crecimiento de cada uno de ellos de 1990 a 1992.
En el periodo de 1990 a 1991 la precipitacidén total anual fue de

aproximadamente 350 mm y durante el periodo 1991-1992 1la
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precipitacién fue de 460 mm (la precipitacién promedio anual de la
zona es de 380 mm, con una mediana de 369.6 mm). Ademds, con objeto
de evaluar el efecto del cacto en condiciones de abundancia de
agua, en abril de 1991 se seleccionaron otros 8 arbustos grandes (3
no asociados a cactos y 5 asociados a cactos grandes > 1.5m) para
someterlos a un tratamiento de riego (ver capitulo anterior para
mas detalles). La cantidad total de agua (precipitacidén mas riego)
suministrada a estos arbustos fue de aproximadamente 560 mm. Por
otra parte, para simular situaciones de extrema segquia, se
seleccionaron también tres arbustos grandes, asociados también a
cactos grandes, a los cuales les fue excluida la entrada de agua
por precipitacién mediante la colocacién de una cubierta pléastica
gue cubria una &rea circular cuyo didmetro fue de aproximadamente
dos veces el didmetro del arbusto. Alrededor de todos los arbustos
se excavaron zanjas para evitar la posible interferencia por raices
de las plantas vecinas, procurando, en lo posible, no dafiar las
raices de la(s) plantas(s) focal(es).

Al inicio del periodo de observacién, para cada uno de los
arbustos se seleccionaron aleatoriamente y se etiquetaron con cinta
plastica 10 ramas en los arbustos sin tratamiento y 40 ramas en los
arbustos regados y excluidos. Se determindé el nimero de médulos (un
médulo = yema axilar + entrenudo) que formaban a cada una de las
ramas marcadas y éstas se clasificaron en una de las cuatro
categorias de tamafio definidas: 5-9 médulos, 10 a 12, 13 a 16, y
mas de 16 médulos. Para cada rama se determiné la produccién y el

tamafic de nuevas ramas que sobrevivieron hasta el siguiente afio
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(una estimacién de 1la '"fecundidad" de estas ramas) y la
sobrevivencia de las ramas marcadas al inicio del experimento (como
la yema apical de las ramas muere durante la estacién seca del afio,
no se registra crecimiento de las ramas por elongacién).

Con los datos asi obtenidos se construyeron las matrices de

crecimiento poblacional de las ramas para arbustos asociados y no

asociados a cactos bajo cuatro diferentes condiciones: (1) una
condicién "seca" (afio de 1990), (2)condicién "hameda" (afioc de
1991), (3) condicién "muy hiGmedo" (tratamiento de riego) y (4)

condicién "muy seca" (arbustos excluidos de la precipitacién).

-

my; Myp My3 My
M= Mmyy Myp Mp3 Mpy

M3y M3y M3z M3y

Myy Myp My3 Myy

donde m;;= probabilidad de sobrevivencia anual de las ramas de la
clase i mds la contribucién promedio de esas ramas
de tamafio i a la misma clase i en el mismo intervalo
anual.

m Contribucién promedio de una rama de tamafio j a la

™
categoria i.

Para cada una de las matrices se calculé el autovalor
dominante y el vector asociado a éste; los cuales representan la
tasa de crecimiento de 1la poblacién de ramas y la estructura

estable de ésta, respectivamente (Caswell 1989).
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ANALISIS DE LA ELASTICIDAD

El crecimiento de la poblacién de ramas de la copa de los
arbustos es el resultado neto de la combinacidén de la sobrevivencia
de las ramas y la produccidén de nuevas ramas. Con objeto de evaluar
la importancia relativa de estos dos componentes del crecimiento
modular se calculd la elasticidad de cada uno de los elementos de
la matriz de crecimiento correspondiente. Dado que las matrices
construidas contienen mezclados los efectos de la sobrevivencia y
la produccidén de nuevas ramas en la diagonal principal, se calculéd
la elasticidad de cada una de estas caracteristicas mediante la
descomposicidén de la matriz original (M) en dos matrices que
contuvieran los elementos de sobrevivencia de las ramas originales
(L) y los elementos de la produccién de nuevas ramas (F) por

separado. Esto es:

Sea:
M=L+F
Donde:
M = Matriz gque contiene 1los coeficientes de transicién

demografica de la poblacién de ramas de los arbustos.

F = Matriz que contiene la informacidén sobre la produccién de
nuevas ramas (el elemento fij define la frecuencia de produccién de
nuevas ramas de la i-ésima categoria a partir de ramas previamente
existentes pertenecientes a la j-ésima categoria).

L = Matriz diagonal que contiene 1la informacién sobre 1la
sobrevivencia de las ramas (el elemento 1,; define la sobrevivencia
media de las ramas de la i-ésima categoria, cualgquier elemento 1;4
para i = j es igual a cero).
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Segin Caswell (1978) la sensibilidad de cada elemento m;. de

la matriz

3

ar

omy 4

se estiman de acuerdo a la expresién:

< V'W >

y la elasticidad (contribucién relativa de cada elemento my,
a la tasa de crecimiento)

se estima por medio de la expresidén (de Kroon et al. 1986):

SJ".J" mij

o
]

ij
A

donde:

v ¥y w = Autovectores izquierdo y derecho respectivamente de la
matriz M

Entonces:
Bij =
A
e;; (1)
A
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" e s
A
Donde:
eij(l) = contribucién relativa del componente de

sobrevivencia del elemento m;; a la tasa de
crecimiento A.

eij(f} = contribucién relativa del componente de
produccién de nuevas ramas del elemento m;
tasa de crecimiento A.

j a la

Obviamente, e;; = e;;(1) + e;;(f)

Andlisis de la precipitacién

Los datos registrados a lo largo de los filtimos 19 afios en la

estacién meteoroldégica mAs cercana al sitio de estudio se
utilizaron para estimar la frecuencia de ocurrencia de afios con una
precipitacién dada. Para hacer la estimacidén, los datos de 1la
precipitacién total anual se ajustaron a una distribucién Gama de
densidades probabilisticas, como sugieren Ezcurra y Rodrigues
(1986) y Valiente (1991). Este modelo probabilistico permite
ajustar los datos a una funcién tedrica de densidades
probabilisticas y, a partir del modelo ajustado, permite evaluar la
probabilidad de ocurrencia de ciertas cantidades de 1lluvia. El
modelo Gama permite responder interrogantes como cudl es la
probabilidad de gque en un afio llueva mds de X, © menos de z
milimetros. El ajuste de los datos al modelo se hizo a través de
un método de maxima verosimilitud, mediante el programa GAMMAL,

elaborado por Leopoldo Valiente (Valiente 1991).
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Sim ci

Con objeto de examinar la dinamica de crecimiento de las copas
de arbustos asociados a cactos columnares y examinar la hipétesis
de reemplazamiento bajo diferentes escenarios ambientales, se
realizaron varias simulaciones que representaban condiciones
ambientales diferentes.

Dado que existe controversia en cuanto a si el riego
artificial tiene un efecto equivalente al de una precipitacién
(Ditomasso & Aarsen 1989), las simulaciones se realizaron con dos
variantes. En la primera parte se utilizaron dnicamente las
matrices construidas con los datos de crecimiento obtenidos bajo
condiciones natur&les en 1990 - afo "seco" (350 mm) con una
precipitacién inferior al promedio (380 mm) y a la mediana (369.6
mm) de los Gltimos 19 afios y en 1991 - afio "hiGmedo" (460 mm) con
una precipitacién superior al promedio y a la mediana de 1los
dltimos 19 afios -. Para el segundo grupo de simulaciones se
utilizaron ademis de los datos anteriores las matrices obtenidas en
los arbustos sometidos a irrigacidén (que representaria a un afio
"muy hidmedo"), y de los arbustos que fueron excluidos de 1la
precipitacidén (que representarian a un afio "muy seco").

Ademds de su magnitud, otro aspecto importante de 1las
variaciones ambientales es su ocurrencia temporal. Para tomar en
cuenta este aspecto, se efectuaron dos series de simulaciones en
los cuales las matrices representando diferentes condiciones
ambientales (afio "seco", "hiGmedo", "muy seco" y "muy himedo") se
aplicaron siguiendo un diferente patrén de ocurrencia temporal.

La primera serie de simulaciones corresponde a lo gue Caswell

(1989) denota como un ambiente deterministico peridédico, en el cual
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la misma secuencia de condiciones (afios) se repite en el tiempo con
un periodo k. La secuencia de condiciones (afios) empleadas fue
semejante a la observada durante los 19 afios de registro. Para la
primera simulacién se utilizaron Gnicamente las matrices de "afio
seco" y "afio hGmedo" considerando a un afio como himedo si su
precipitacién total anual fue mayor que la precipitacién media para
los 19 afios de registro, y viceversa para los afios "secos" y para
la segunda simulacién se emplearon, ademds de los datos del
crecimiento de los afios de 1990 y 1991, los datos de los arbustos
sometidos a riego y a exclusién de la precipitacién.

La tasa de crecimiento estimada (A) para ambientes periédicos
se obtiene de la siguiente manera (Caswell 1989):

Sea P = Una matriz que se obtiene como el producto secuencial
de las matrices de transicién markoviana M;, M;, ... M, del periodo
a simular. Entonces A de P se puede estimar resolviendo 1la

ecuacidn caracteristica:

|p - AI| =0 .

En la segunda serie de simulaciones la secuencia de
condiciones empleadas se generan mediante un proceso estocédstico en
el cual cada condicidén (matriz de proyeccidn) ocurre con una cierta
probabilidad p;. Como no existe evidencia de correlacién entre afios
(lo que se confirmdé mediante un andlisis de tablas de contingencia)
el modelo se consideré como homogéneo, i.e. la probabilidad de
ocurrencia de cada matriz (condicién) no cambia a través del

tiempo.

64



En ambientes de este tipo la tasa de crecimiento (A) se puede
estimar a partir del siguiente razonamiento (Caswell 1989). Dado
que, por definicién A=n ,,;,/n,, (donde n es el ndmero de
individuos) entonces, para el intervalo entre el tiempo t y el

tiempo (t+1l) ocurre gque:
ln A, = lnng; - lnn, .
El promedio de estos valores [1ln A] para un intervalo amplio de

tiempo (T), es la tasa media de crecimiento y se calcula como

(Tuljapurkar 1989, Caswell 1989):

-1
InA= L (lni,) /T , o también como:
t=0

1n A

I

Bierzychudek (1982) utilizé este método pero elimindé las
primeros datos con objeto de disminuir las fluctuaciones de las
primeras iteraciones. En el presente trabajo la estimacién de la
tasa de crecimiento se obtuvo de manera muy similar, pero
comparando siempre el crecimiento de la poblacién de ramas con

respecto a la poblacidn original (ng), segin la expresidn:

T=1
In A= LY (ln A.,) /T , o también como:
t=0
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T=-1
L [(1n ngy-1n ng)/(t+1) ]

In A = 7
T

Con este método se calculdé el valor promedio de A, para una
serie aleatorizada de datos climdticos. E1l procedimiento se puede
repetir r veces, para obtener una serie aleatorizada de valores de
crecimiento medio (4;, A,, A3, ... i.). Esta serie de valores
aleatorizados puede graficarse para evaluar la distribucién de
densidades probabilisticas de la tasa de crecimiento, y puede
también usarse para calcular una tasa de crecimiento promedio

general

Esta forma de estimar A difiere de la primera propuesta en dos
aspectos:
(a) la tasa de crecimiento no se estima para cada intervalo de
tiempo t -+ t+1 sino que, para un tiempo T, se estima la tasa de
crecimiento de la poblacién con respecto al tamafio inicial de la
poblacidén (t=0) dividido entre el naGmero de iteraciones gque
transcurren para llegar a ese tiempo t, y (b) se utilizdé un
criterio similar al de Bierzychudek eliminando del célculo las
primeras iteraciones después de las cuales disminuyen las
oscilaciones bruscas (en este caso se eliminaron las primeras 20
iteraciones).

Aungue con el primer método se obtienen tasas ligeramente més

altas cuando se hace la estimacidén sobre un niimero muy grande de
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réplicas, ambos métodos de estimacién producen resultados muy
semejantes. Se prefirid el segundo método debido a que la pregunta
central a contestar era si el arbusto tenia una tendencia neta a
disminuir en su poblacidén de ramas con el tiempo, aspecto que este
método detecta muy bien por estar referido siempre a un tamafio
inicial de ramas ng. En contraste en el método descrito por
Tuljapurkar la estimacién de la tasa de crecimiento depende
exclusivamente de las propiedades estadisticas de los valores de
probabilidad de ocurrencia de cada condicién ya gque siempre se
considera como base para el calculo de A el tamafio poblacional en
el tiempo anterior, y no el tamafio poblacional inicial.

Las simulaciones realizadas para un ambiente aperiédico fueron
las siguientes:
1.- Considerando solamente las matrices de afio "seco" y "hamedo",
se exploré el efecto del cambio en la probabilidad de ocurrencia de
los afios "hGmedos" de 0.05, 0.10, 0.20, 0.30, y 0.40.
2.- Utilizando los cuatro tipos de condiciones (afios secos,
himedos, muy secos y muy himedos) con una probabilidad p; de
ocurrencia igual a la observada en los 19 afios de registros que se
tienen para la zona.
3.- Utilizando los cuatro tipos de condiciones como en el caso
anterior pero simulando el efecto de sequias de 5 o 10 afios de
duracidén (utilizando en ese periodo solamente la matriz de un afio
"muy seco"), en la mitad del total del tiempo simulado.

La tasa de crecimiento (A) se estimd como el promedio de las
tasas de crecimiento de 3000 réplicas de 100 afios cada una. Para
examinar la variabilidad de (A) entre réplicas se elaboraron ademés

las graficas de la distribucién de frecuencias de las 3000 lambdas
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estimadas de cada simulacidén. En estas grédficas la frecuencia de
lambdas menores gque 1.0 denota, de manera aproximada, la
probabilidad de que ocurra el reemplazamiento de la planta nodriza
por su huésped.

Para tener una idea de 1la rapidez relativa con la gque
ocurriria el reemplazamiento del arbusto, se estimé el tiempo
necesario para reducir a un 50% el nGmero inicial de ramas del
arbusto, asi como la frecuencia con que ocurrid este evento en la

simulacién.

Resultados

Crecimiento de Mimosa luisana

Los resultados obtenidos muestran que la asociacién con
Neobuxbaumia tetetzo afecta de manera negativa 1la tasa de
crecimiento (A) de la copa de los arbustos. En las tres condiciones
evaluadas (afio seco, afio himedo y riego) la tasa de crecimiento fue
menor en los arbustos asociados a cactos columnares gue en los
arbustos no asociados (Tabla 5.1). En los arbustos asociados a
cactos durante el afic de 1990-1991 (en el que la precipitacién
anual fue menor al promedio de la zona) la lambda estimada fue
menor de 1.0 (0.933), lo que implica que la copa de los arbustos
tuvieron un crecimiento negativo y es consistente con la hipdtesis
del reemplazamiento del arbusto nodriza por el cacto (Valiente-
Banuet et al 1991b). Sin embargo, estos mismos arbustos, al
siguiente afio (con una precipitacién superior al promedio anual de
la zona) tuvieron un crecimiento positivo (A=1.137) a pesar de
estar asociados al cacto, y en los tratamientos con riego la tasa

de crecimiento de arbustos asociados fue ain mayor (A=1.300).
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Arbustos no asociados Arbustos asociados
a cactos a cactos
Riego

0.9722 0.3372 1.05 0.9444 0.9236 0.1856 0.3333 05
0.2222 0.8619 0 0.3333 0.0654 0.9541 0.2083 0
0.0277 0.0944 0.8888 0 0.016 0 0.7916 0
0.2638 0.45 0.0833 1.888 0.1428 0.2409 0.125 1.001

Lambda= 2.280 Lambda= 1.300

1991 (afio himedo)

0.8753 0.3166 0.133 0.1666 0.9264 0.1696 0.4814 0.5714

0 1.1949 0.0287 0.2777 0 0.9499 0 0.1428

0 0.025 1.0676 0.1666 0 0.0227 09629 0.3142

0 0.075 0.0285 0.9166 0 0.1818 0 0.9998
Lambda=1.274 Lambda= 1.137

1980 (afio seco)

0.8 0.133 04 046 0.5 0.1428 0.333 0.428
02 1.066 0 0133 0 0.857 0 0]
0 0] 1 0133 0 0 0933 0
0.2 0 0.066 1.133 0 0 0 0.928
Lambda= 1.402 Lambda= 0.933

Exclusién de lluvia

0.7456 0.2304 0.0833 0

0 0.7677 0.0833 0

0 0 0.4166 0

0 0.0714 0.0833 0.85
Lambda= 0.850

Tabla 5.1. Matrices de transicidén de las poblaciones de
ramas que forman las copas de arbustos de Mimosa luisana no
asociados y asociados a cactos columnares grandes en cuatro
condiciones diferentes de suministro de agua. Lambda=Tasa de
crecimiento estimada.



El anidlisis de elasticidad muestra que 1la contribucién
relativa de la produccién de nuevas ramas es mayor en los arbustos
no asociados que en los asociados a cactos, mientras que la
contribucién relativa de la sobrevivencia es mayor en arbustos
asociados. La importancia de la produccién de nuevas ramas fue
menos importante durante el afio "seco" que en el afio "hGmedo" o
bajo condiciones de riego (Tabla 5.2). Lo opuesto se observa para
la importancia de la sobrevivencia de las ramas; contribuye con el
100% de la A en el afo "seco", mientras que en el afio "himedo"
contribuye con un 82.4% y en los arbustos sometidos a riego sole
un 60.3%. Las tendencias generales son que la sobrevivencia aumenta
en importancia cuando disminuye 1la disponibilidad de recursos
(agua) y cuande el arbusto se encuentra asociado al cacto (Fig.
5.1)

La Figura 5.2 muestra la probabilidad de ocurrencia de un afio
con una precipitacidén dada cuyos valores se obtuvieron a partir del
ajuste a la distribucién Gama. Con base en esta funcién de
probabilidad se estimé la probabilidad de cada una de las
condiciones para las que se habia calculado la tasa de crecimiento
de 1los arbustos. Como criterio para definir los 1limites de
probabilidad para usar un tipo de matriz en particular para la
simulacidén se consideraron valores equidistantes entre los valores
observados. Asi los afios "muy hGmedos" (simulados con los datos
obtenidos en los experimentos de riego) se consideraron como
aquellos con una precipitacién anual mayor o igual a 510 mm que
tienen una probabilidad de ocurrencia estimada de 0.11. Los afios
"himedos" se definieron como aquellos con una precipitacién de

entre 410 y 509 mm y que ocurren con una probabilidad estimada de
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0.0583
0.0000
0.0000
0.0000
04162

0.0133
0.0238
0.0020
0.0706
0.5820

0.1480
0.0000
0.0000
0.0000
0.6720

0.0000
0.0150
0.0000
0.0870
03300

Arbustos no asociados

0.0107
0.0000
0.0028
0.0521

0.0000
0.1568
0.0040
0.0410

0.0000
0.06870
0.0000
0.0000

0.0230
0.0040
0.0000
0.0000

0.0000
0.0000
0.0031
0.0000

0.0017
0.0000
0.0000
0.0011

0.0000
0.0000
0.0880
00000

0.0200
0.0000
0.0050
0.0090

» = Contribucidn relativa total
schrevivenzin o fecundidad

Tabla 5.2. Matrices de elasticidad parcial

0.0000
0.0000
0.0000
0.3148

0.0818
0.0420
0.0000
0.27%9

0.0000
0.0000
0.0000
0.3910

0.0650
0.0080
0.0280
0.0520

de ln

1091 (afis hémedo)

1900 (afio secc)

Exclusilo de Tuvia

Arbustos asociados

a caclos
02526 0.0000 0.0000 0 D000
00000 00872 00000 00000 [SORHEVIVENCIA
00000 00000 00114 0.0000
00000 00000 00000 02521
06033 *
00318 00118 0002 01008
00341 00161  0.00M 00000 [PRODUCCION
0.0087 0.0000 o021 00000
00732 0.0256 0.0020 0.0840
03871 *
0.0000 0.0000 0.0000 0.0000
0.0000 03322 0.0000 0.0000 |SOBREVIVENCIA
00000 00000 00000 00000
00000 00000 00000 04915
08237 *
00000 00000 00000 00000
0.0000 0.0226 0.0000 0.0700 |PRODUCCION
L0000 0.0000 0.0000 00000
00000 00700 00000 00145
01772 *
00000 00000 00000  0.0000
0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 | SOBREVIVENCIA
00000 00000 09900 00000
0.0000 00000 00000 0.0100
1.0000
00000 00000 00000  0.0000
0.0000 L0000 00000 0.0000 |PRODUCCION
0.0000 L0000 0.0000 10,0000
00000 00000 0.0000  0.0000
00000 *
0.0000 0.0000 0.0000 0 0000
10,0000 00000 10,0000 0.0000 |SOBREVIVENCIA
00000 00000 00000 00000
10,0000 00000 00000 1.0000
1.0000 *
00000 00000 00000 00000
10,0000 0.0000 00000 0.0000 |PRODUCCION
00000 00000 00000 00000
00000 00000 00000 00000
00000 *

(contribucién

relativa de la sobrevivencia de las ramas y de la produccién de
nuevas ramas) de las poblaciones de ramas que forman las copas
de arbustos de Mimosa luisana no asociados y asociados a cactos
columnares grandes
suministro de agua.

bajo cuatro
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Figura 5.1. Probabilidad estimada de ocurrencia de una
precipitacién total anual determinada en Zapotitlan de las
Salinas de acuerdo a un ajuste a una distribucidén gama. Los
intervalos fueron de 20 mm. Las lineas mustran los limites
considerados en la seleccién da cada tipo de afio. MS=muy seco,
S=seco, H=h(medo y MH=muy hamedo.




0.28. Los afios "secos" son aguellos con una precipitacién anual de
entre 310 y 409 mm, con una probabilidad de ocurrencia de 0.35 y,
por Gltimo, los afios "muy secos" son aquellos con una precipitacién
menor a 310 mm, cuya probabilidad de ocurrencia estimada es de

0.26.

Simulaciones
Crecimiento en un ambiente deterministico periédico

La simulacidén del crecimiento de los arbustos bajo condiciones
semejantes a las observadas en los 19 afios de registro muestra que
no hay una tendencia a la disminucién del tamafio de las copas de
los arbustos como se esperaria bajo 1la hipbétesis del
reemplazamiento. El1 crecimiento de los arbustos tiende a ser
positivo tanto si se consideran sé6lo dos clases de condiciones
(afios secos y humedos) o cuatro (Fig. 5.2). La tasa de crecimiento
(A) estimada para el primero caso fue de 1.023 y para el segundo

una tasa ligeramente menor 1.021.

Crecimiento en un ambiente estocéstico

En la figura 5.3 se muestra el crecimiento promedio de las
copas de los arbustos asociados a cactos bajo diferentes
probabilidades de ocurrencia de afios "hGmedos". Cuando la
probabilidad de ocurrencia de afios "himedos" es menor a 0.30 la
tendencia es claramente a la disminucidén de las copas del arbusto,
mientras que con probabilidades mayores no se observa un patrén muy
claro. Cuando la probabilidad de ocurrencia de afios "hidmedos" es de
0.05 la frecuencia de valores de A < 1.0 fue del 99.7%; para

probabilidades de 0.10 la frecuencia de valores de A < 1.00 se
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Figura 5.2. Simulacién del crecimiento de las copas de los
arbustos de Mimosa luisana asociados a cactos columnares grandes
en un ambiente periédico. (——) Utilizando sélamente los datos
del crecimiento de 1los afios 1990-1992, (....) Simulacién
utilizando ademds de los datos de los afios de 1990-1992 los datos
de los experimentos de irrigacién y exclusidén de agua.
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Figura 5.3. Simulacién del crecimiento de las copas de los
arbustos de Mimosa luisana asociados a cactos columnares grandes
en un ambiente estocédstico. Las distintas curvas representan
diferentes probabilidades de ocurrencia de afios hamedos
(precipitacién por arriba del promedio).
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Figura 5.4. Distribucién de frecuenclias de las tasas de
crecimiento estimadas (L) en escenarios ambientales con diferente
probabilidad de ocurrencia de afios con una probabilidad superior
al promedio de la zona. (a)=0.05, (b)=0.10, ic)=0.20, (d)=0.30
y (e)=0.40



redujo a 76.3% siguiendo la tendencia a disminuir su proporcién en
la medida gue aumenta la probabilidad de ocurrencia de afios
"himedos". Por ejemplo con una probabilidad de ocurrencia de 0.40
la frecuencia de A < 1.00 fue ya del cero porciento (Fig. 5.4). Es
notorio también en esta misma figura que la dispersién de 1los
valores de A también aumenta en la medida en que se incrementa la
probabilidad de ocurrencia de afios himedos.

En la simulacién utilizando los cuatro tipos de ambientes, 1la
tasa de crecimiento promedio (3000 réplicas) fue también mayor a
1.0 (A=1.012), y la frecuencia de A < 1.0 fue de 27.4%. En la
simulacién con una sequia de 5 afios (Fig. 5.5), la tasa de
crecimiento promedio disminuyé a 1.001 y se incrementd la
frecuencia de eventos con A < 1.00 al 50.73%. Con sequias de 10
afios, la tasa promedio de crecimiento estimada de los arbustos ya
fue menor a 1.0 (A=0.993) con una frecuencia de ocurrencia de A
menor a uno del 72.0% (Fig. 5.6). El tiempo promedio estimado para
que los arbustos disminuyan en un 50% su tamafio, en el caso de la
simulacidén sin sequia fue de 32.25 afos, con una probabilidad de
ocurrencia de 0.46. Si ocurren sequias, 1la frecuencia de
disminucién de la copa en un 50% aumentd a 61.43% con sequias de
cinco afios de duracién y llega hasta 81.6% con sequias de 10 afios.
Estos resultados contrastan marcadamente con la distribucidén de
lambdas encontradas para los arbustos no asociados (Fig. 5.6). Las
tasas de crecimiento estimadas para los arbustos no asociados
fueron siempre superiores a 1.00, incluso cuando se simulé una
sequia de 5 o 10 afios. Aungue el efecto de la sequia también, al
igual gque para los arbustos asociados, provoco que la distribucién

de las lambdas estimadas se desplazara hacia valores mas pequefios.
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Figura 5.5. Simulacién del crecimiento de las copas de los
arbustos de Mimosa luisana asociados a cactos columnares grandes
en un ambiente estocastico. En un ambiente testigo (——), con una
sequia intermedia de 5 afios (....) Yy con una sequia intermedia
de 10 afios (=---). n=50 réplicas.



Frocusnan
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Figura 5.6. Distribucién de frecuencias de las tasas de
crecimiento estimadas (A) para arbustos de Mimosa luisana
asociados a cactos columnares grandes en un ambiente estocastico,
bajo diferentes escenarios ambientales. Los datos corresponden
a 3000 simulaciénes de 100 anos cada una. Las curvas en negro
corresponden a arbustos asociados y las blancas a arbustos no
asociados. a=condiciones promedio, b=con una sequia de 5 afios y
c=con una sequia de 10 afios.



Un aspecto importante que se ve claramente en ésta figura es que no
existid sobreposicién en la distribucién de las lambdas estimadas
para los arbustos asociados y no asociados bajo ninguna de las
circunstancias simuladas.
Discusién

Después de revisar las evidencias acerca de la existencia e
importancia de la competencia en zonas &ridas, Fowler (1986)
concluyd que la competencia ocurre, pero gque su frecuencia e
importancia puede variar. Para los arbustos de Mimosa luisana, los
cactos columnares grandes que crecen junto a ellos afectan el
crecimiento de sus copas en forma negativa y permanente. Las tasas
de crecimiento estimadas para las copas de los arbustos asociados
fueron siempre menores a las correspondientes para los arbustos no
asociados. Sin embargo, la importancia de este efecto negativo fue
cualitativamente diferente, en el afio relativamente seco de 1990-
1991 (afio en gue la precipitacién total anual fue menor al
promedio) cuando fue suficiente para producir una tasa negativa de
crecimiento (A=0.933), mientras que en el afio siguiente
(relativamente himedo) el efecto, aunque también negativo, no fue
suficiente como para inducir una tasa negativa de crecimiento de
los arbustos (A=1.137). Los resultados para el primer afio de
estudio apoyarian la hipétesis de reemplazamiento propuesta para
este sistema (Valiente-Banuet et al. 1991b), pero los resultados
del segundo afio la contradecirian. El hecho de que la competencia
se manifieste solamente (o mayormente) en condiciones de baja
disponibilidad de recursos fue también reportado para Larrea
tridentata y Ambrosia dumosa en el desierto Sonorense (Fonteyn &

Mahall 1981).
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El efecto negativo del cacto no sélo se manifestaria en la
tasa de crecimiento del arbusto sino, incluso, en su arquitectura.
En los arbustos asociados, el vector estable de clases de tamafio de
ramas contiene una mayor proporcién de ramas de las categorias mas
pequefias, mismas gque en el afio seco experimentan una alta
probabilidad de muerte y una escasa probabilidad de producir nuevas
ramas. Esto implica que en afios secos moririan muchas de ellas
quedando preferentemente las ramas grandes, lo que conferiria a los
arbustos una copa mas abierta la cual, a su vez, propiciaria una
mayor presién de desecacién (Yeaton & Romero-Manzanares 1986). Por
el contrario, en los arbustos no asociados el vector estable tiene
bien representadas a todas las categorias de ramas lo que
resultaria en una copa de estructura mas compacta (Fig. 5.7).

Mimosa luisana, al parecer sigue una estrategia clara en
cuanto al reparto de sus recursos: cuando las condiciones son
favorables para su desarrollo (i.e. en afios "himedos", con riego,
y sin cactos vecinos), la produccién de nuevas ramas tiene un papel
importante en el crecimiento. En cambio, en afios secos o cuando
estd asociado a cactos columnares la sobrevivencia de las ramas es
la que determina de manera mids importante la tasa de crecimiento de
la copa.

La hipbétesis del reemplazamiento de la planta nodriza por su
huésped ha sido propuesta en varias ocasiones, con base en
evidencias indirectas tales como la alta proporcidén de &area basal
muerta, la disminucién aparente del "vigor" de las plantas y los
patrones de asociacién (Yeaton 1978, McAuliffe 1984, 1988, Yeaton
& Romero-Manzanares 1986, Valiente-Banuet et al 1991b). Los datos

registrados para el crecimiento de los arbustos nodriza Mimosa
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Figura 5.7. Esquema de la apariencia de 1las copas de
arbustos asociados a cactos columnares (a) y arbustos creciendo
aislados. Nétese la falta de ramas de tamafios pequefios en el caso
de arbustos asociados.



luisana no parecen apoyar la ocurrencia de este fendmeno en el
sitio de estudio. Si bien es cierto que el efecto del cacto puede
llegar a producir tasas de crecimiento negativas en los arbustos
(i.e. A<1.0), en condiciones menos desfavorables el efecto negativo
del cacto no es tan intenso y el arbusto puede llegar a recuperarse
y tener un crecimiento positivo. De hecho, de acuerdo al patrén de
lluvias registrados en los Gltimos 20 afios, los arbustos asociados
tendrian, en promedio, un crecimiento 1ligeramente positivo
(A=1.021), por lo que no es esperable que se manifieste el fendmeno
de reemplazamiento del arbusto por el cacto. Sin embargo, es
evidente que aungque el efecto del cacto puede no causar una tasa de
crecimiento negativa los arbustos asociados crecen mucho menos
rdpido que los no asociados.

Los resultados obtenidos de las simulaciones en ambientes
estocdsticos muestran también que los arbustos asociados tienen
una tasa promedio de crecimiento positiva (A>1.0), con una
probabilidad de reemplazo (A<1.0) del 27% y un tiempo promedio de
alrededor de 30 afios para que ocurra este reemplazo. Este panorama
poco claro de reemplazo cambia dré&sticamente cuando se incluye en
la simulacién un periodo de sequia. Con sequias de cinco afios de
duracidén, la probabilidad de ocurrencia de arbustos que disminuyen
en un 50% su tamafio aumenta a 0.61 y con sequias de 10 afios a 0.82.
Esto indica que la ocurrencia de sequias prolongadas aumentaria
considerablemente la probabilidad de observar el reemplazamiento.
Goldberg y Turner (1986), en un estudio de la abundancia de varias
especies en el desierto de Arizona, encontraron que las principales
fluctuaciones se podian explicar por eventos a escala "macro" tales

como periodos de alta precipitacién que favorecen el reclutamiento
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y periodos prolongados de sequia que abaten la poblacidén de varias
de las especies. Para el sistema Mimosa-Neobuxbaumia, estos eventos
"macro" tienen el efecto de acentuar la importancia de 1la
competencia del cacto con la nodriza y acentuar la disminucidn de
la poblacidén del arbusto por reemplazamiento. Esto indica que los
eventos "macro" pueden amplificar la importancia de la competencia
mediante un efecto sinérgico entre la importancia de los factores
biéticos y la ocurrencia de estos eventos.

Un aspecto importante que gqueda aln por explorar son las
consecuencias demogrdficas que tiene para la poblacién de M.
luisana su asociacién con N. tetetzo. En el capitulo III y IV se
documentd que esta asociacién produce una disminucién tanto del
crecimiento como de la fecundidad en los arbustos. Este efecto fue
mas marcado en los arbustos grandes que son, en condiciones de no
asociacidén, los gque presentan la mayor produccién de semillas.
Entonces, el cacto puede tener un doble efecto sobre la demografia
del arbusto. Por una parte su efecto negativo puede ser tan intenso
como para inducir un crecimiento negativo de 1los arbustos vy,
eventualmente, su muerte (i.e. disminuye su probabilidad de
sobrevivencia), pero ademds la presencia del cacto disminuye su
fecundidad. El investigar si el efecto de N. tetetzo sobre la
poblacidén de M. luisana es suficiente como para inducir una tasa de
crecimiento negativa o bien, si la poblacién de arbustos mantiene
un crecimiento positivo, a pesar de la presencia de cactos estéa ailn
por determinarse. El conocer lo anterior contribuird a evaluar el
efecto neto de esta relacidén competitiva sobre la poblacién del

arbusto.
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Existe una polémica ain no resuelta, acerca de cuindo es mas
importante la competencia, si en condiciones de alta o baja
disponibilidad de recursos (ver Grace 1990,1991, Grubb 1992 para
detalles). Con respecto al crecimiento neto, 1los arbustos
resintieron mas los efectos del cacto en condiciones de menor
disponibilidad de recursos (ver también capitulo anterior). Como es
evidente en este sistema 1la competencia ocurrié de manera
permanente aungue varié en intensidad. En condiciones
"particulares" (e.g. sequias), el efecto negativo dado por la
competencia es alGn mds importante (i.e. se sinergiza con el
ambiente) y la probabilidad de reemplazamiento del arbustoc se
incrementa asi como también la probabilidad de mostrar un patrén
claro.

La simulacién de la dindmica sucesiocnal no es un proceso
sencillo, aunque si interesante (Flores-Martinez 1988). Los métodos
que mads se han empleado para simular la dindmica son aquellos que
utilizan cadenas de Markov (Horn 1975, Hulst 1979, Austin 1980,
Usher 1981, Gibson et al. 1983, McAuliffe 1988) y los modelos de
andlisis de sistemas (Shugart y West 1977, Doyle 1981, Shugart
1984) . En particular para examinar la dindmica de las poblaciones
en ambientes 4&ridos se han empleado los modelos markovianos
(McAuliffe 1988, Vega 1992) con los que se trata de predecir los
cambios en la vegetacién a lo largo de periodos largos y con
resultados mAs o menos coherentes. Sin embargo, estos modelos
suponen que las probabilidades de transicién de un estado a otro
son constantes en el tiempo, hecho que rara vez ocurre en estos
ambientes. Chesson (1986), Yodzis (1986) y Silander y Pacala (1990)

han mostrado que el incluir procesos aleatorios (variabilidad
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temporal y/o espacial) en los procesos de crecimiento poblacional
e interacciones entre especies puede conducir a resultados
diferentes y abogan por considerar con mds detalle este asunto.
Los modelos estocdsticos parecen ser por su construccién méas
adecuados para este tipo de ambientes, aunque desafortunadamente se
encuentran alin poco desarrollados y, sobre todo, poco probada su
eficiencia en situaciones reales (Caswell 1989, Aberg 1992) . Sin
embargo, a pesar de que los resultados son poco concretos, las
opciones de interpretacién que ofrecen son numerosas y prometedoras

como para estimular su uso y estudio.
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Consideraciones finales

"The raison d' etre for a science of ecology is
presumably the development of an understanding of the
working of nature that would enable us to predict its
behavior and to manage and control (conserve or change)
it to our liking”

Harper 1987

(Cudles son los factores que determinan la dinédmica vy
estructura de las comunidades de plantas de zonas aridas? (Qué es
lo que sabemos al respecto?. Paraddjicamente, a medida gque se
avanza en el conocimiento de los procesos y factores que determinan
la estructura y dindmica de las comunidades de plantas de zonas
dridas surgen m&s aspectos gque son necesarios conocer para
entenderlas de manera adecuada.

En estos comentarios generales plantearé dos aspectos: El
primero es resumir, de manera general, lo que se sabe acerca de la
dindmica de reemplazamiento gue se ha documentado como importante
para estas comunidades (Yeaton 1978, Vandermeer 1980, McAuliffe
1984, 1988, Yeaton y Romero-Manzanares 1986, Valiente-Banuet 1991)
enfatizando aquellos aspectos que, considero, faltan por
documentar. En segundo lugar, abogaré a favor de invertir los
esfuerzos de investigaciéﬁ en obtener la informacidén necesaria para
elaborar un modelo adecuado y Gtil para simular la dinamica de

estas comunidades.
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La dinadmica de reemplazamiento consta de dos procesos
principales: un proceso de facilitacién por parte de unas especies
para el establecimiento de otras, - fendémeno conocido como
nodricismo - y una interaccién competitiva entre el huésped y 1la
nodriza que probablemente puede llegar a ser tan intensa que
termina por eliminar a la planta nodriza.

El fendémeno del nodricismo y su importancia ha sido
documentado ampliamente por Valiente-Banuet (1991). De esta
revisién es claro gque la presencia de plantas nodriza es
indispensable para el establecimiento exitoso de numerosas especies
y que este fendmeno se presenta en una amplia variedad de ambientes
en el mundo. -Si bien efectos tales como la reduccién en 1la
insolacién, en la temperatura, en la presidén de desecacién y en el
riesgo de depredacidn, asi como el incremento en los nutrimientos
del suelo o la humedad (Garcia-Moya y McKell 1970, McAuliffe 1984,
Jaksic y Fuentes 1980, Belsky et al. 1989, Franco y Nobel 1989,
Valiente-Banuet et al. 1991a) pueden explicar las diferencias
observadas entre la sobrevivencia de plantulas creciendo bajo 1la
copa y aquellas que se establecen por fuera, la explicacidén no es
completa ya gque, ain si se les protege experimentalmente de la
radiacién y depredacién, la mortalidad de pléantulas es muy alta
(Steenbergh y Lowe 1977, Valiente-Banuet y Ezcurra 1991). Esto
indica que deben existir otros factores - aGn no explorados - gque
son numéricamente mas importantes gque los ya mencionados en la

sobrevivencia de las pléantulas.
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En los estudios sobre nodricismo la planta nodriza se ha
considerado bAsicamente como una "estructura" que provee de
condiciones adecuadas para que se dé el establecimiento bajo su
copa. Sin embargo, si la demografia de varias especies estd ligada
a la presencia de los sitios producidos por las nodrizas, es claro
que es necesario estudiar con mds detalle la formacidn, creacién y
desaparicién de estos sitios, i.e. debe también considerarse 1la
demografia de las plantas nodriza como un aspecto importante.

La escasa informacién disponible acerca de los patrones de
sobrevivencia y establecimiento de las especies nodriza (Smith y
Goodman 1987 y capitulo II de esta tesis), ha sido obtenida, en
general, mediante observaciones tan breves (un afio en el mejor de
los casos) que, en un ambiente tan variable como son los desiertos,
puede ser poco confiable el suponer su constancia en el tiempo
(Fowler 1987). Desde esta perspectiva resultan indispensables
estudios més detallados de la demografia de las especies nodriza,
de sus requerimientos de germinacién, de sus patrones de
establecimientoe (continua o en pulsos), de sus tasas de
crecimiento, etc. ya que de sus patrones de establecimiento y
sobrevivencia dependerda la formacidén de los sitios donde se
establecerdn otras especies. En la medida en que se conozca como
se forman estos sitios propicios para el establecimiento de otras
especies se avanzara en el entendimiento de la din&mica de estas

comunidades.
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Las especies que se establecen bajo la copa de plantas nodriza
pueden ser de dos grandes tipos: 1) Especies de vida corta y/o
tamafio pequefio comparado con el arbusto nodriza y 2) especies de
tamafio y/o longevidad comparable o ,incluso mayor, que el arbusto
nodriza. Para el primer caso es poco probable que estas plantas
puedan producir un efecto negativo sobre el arbusto nodriza en las
densidades en que se encuentran en el campo. Aungue existe la
posibilidad de competencia asimétrica (Eissentat y Caldwell 1988,
Belsky et al. 1989, Stuart-Hill y Tainton 1989), la relacibn parece
ser, mads bien, andloga al comensalismo.

Para el caso de especies de tamafio y longevidad comparable, la
situacidén es diferente ya que la planta huésped es potencialmente
un fuerte competidor de la nodriza. En este caso los efectos mutuos
dependerdn del tamafio relativo gque tengan los individuos
involucrados (McAuliffe 1984 y capitulo III de esta tesis), de sus
habilidades competitivas, tanto en su capacidad de adquirir
recursos como en su tolerancia a desarrollarse aln en condiciones
no favorables, y de la misma disponibilidad de recursos en el
ambiente.

La fase posterior al establecimiento, (i.e. una vez que la
planta huésped pasa la etapa critica de plantula) ha sido poco
explorada. Se tiene poca informacidén sobre el momento en el cual
comienzan los efectos negativos sobre el huésped, ni de los costos
(en términos de competencia por recursos del suelo y reduccién en
.la radiacién por la copa del arbusto) gque las plantas huésped

experimentan por permanecer bajo la copa del arbustos. Los trabajos
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gue han intentado aproximarse mds finamente a este problema han
sido mediante simulaciones (Franco y Nobel 1988, 1989).

En el Valle de Tehuacdn-Cuicatlan existen varias especies de
arbustos que funcionan como plantas nodriza. El cémo varian éstas
en su grado de eficiencia como nodriza (en términos de proporcionar
el microambiente mas adecuado para el establecimiento de plantulas
bajo su copa), cdémo se ven afectadas por las plantas huésped,
cudles son las diferencias en la naturaleza de la interaccién con
diferentes nodrizas (la posible existencia de reemplazamiento) y
coémo estas diferencias se expresan en la dindmica de la comunidad,
son aspectos importantes que aln estdn por explorarse en mayor
detalle.

En 1los casos en gque se ha sugerido el proceso de
reemplazamiento (no atribuible simplemente a diferencias en
longevidad de los interactuantes) se supone gque la especie huésped
es "mejor" competidor que la nodriza, ya gque reemplaza a su
nodriza. Sin embargo, el nimero de casos en gue se ha documentado
este fendmeno, es insuficiente para asegurar gque este proceso sea
predominante en comunidades de zonas 4&ridas. Es necesario
documentar cudntas especies, en estos ambientes, transcurren toda
su vida "reprimidas" por la nodriza (i.e. creciendo a una tasa mas
baja gue la que crecerian si estuvieran solas) y sin llegar a
eliminarla e, incluso, cuantas especies de huéspedes terminan por
ser eliminadas por la nodriza para verificar, realmente, la
frecuencia de este proceso en la comunidad. En el Desierto

Sonorense Vandermeer (1980) y McAuliffe (1984) encontraron
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evidencia de que el saguaro (Carnegiea gigantea) afecta y "elimina"
a su planta nodriza, el palo verde (Cercidium microphyllum). Sin
embargo, en la zona de Zapotitlan de las Salinas en el Estado de
Puebla (lugar donde se realizd este trabajo), también existe una
especie de palo verde que alberga bajo su copa individuos de otra
cactdcea columnar (Neobuxbaumia tetetzo) y no presenta sefiales
visibles de dafic (observacidén personal). Arriaga et al. (1993),
encontraron en un bosque tropical seco en Baja California gque
varias especies de cactéceas presentaban patrones de asociacién con
arbustos, pero no encontraron evidencia de que las especies huésped
reemplazaran a su nodriza.

El efecto del cacto N. tetetzo sobre su planta nodriza M.
luisana no es una funcién sencilla. Los resultados obtenidos en
este estudio muestran que el crecimiento de los arbustos depende
tanto de su tamafio como del tamafio del cacto al cual estd asociado.
De esta manera, el crecimiento del arbusto se podria visulalizar
mejor como una superficie como la mostrada en la figura 6.1, donde
el crecimiento, evaluado por ejemplo como la produccién de biomasa
o mddulos, depende de su tamafio y del tamafio del cacto en una forma
no lineal. Ademés, es de esperarse que el efecto del cacto sobre el
arbusto varie en importancia y magnitud a través del tiempo, a
medida que se desarrollan ambos. Cabe aclarar dgque en esta
superficie de respuesta no estan representados los efectos en la
disminucién de la tasa de crecimiento debidos a la senectud del
arbusto, y ademis solo considera la produccién (i.e. no considera

pérdida de bicmasa de ningin tipo), razén por la cual los valores
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Crec imiento

Figura 6.1. Supericie hipotética de respuesta del crecimiento de arbustos de Mimosa luisana en
funcién de su tamafio y del tamafio del cacto con el que se encuentra asociado.



nunca son negativos.

Sin embargo, esta superficie no es f{nica, ya que la forma
particular de ella dependera de la cantidad de recursos disponibles
para el arbusto. En condiciones de alta disponibilidad de agua, el
efecto negativo del cacto no se manifesté tan intensamente como en
condiciones de baja disponibilidad de recursos (capitulec IV). Asi
entonces, la respuesta del crecimiento de M. luisana estara
representada por una familia de superficies (de formas diferentes)
gue estardn en funcién de la disponibilidad de recursos. Para M.
luisana la superficie de respuesta para un afio seco tendria una
pendiente negativa muy pronunciada en la direccién del tamafio del
cacto, mientras que a medida gque las condiciones son menos
desfavorables (menos secas), la pendiente serd menor (Figura 6.2).
El destino de M. luisana se puede visualizar como una trayectoria
que se desplaza de una superficie a otra en funcién de la cantidad
de recursos gue tenga disponibles a través de los afios.

En este trabajo se documenté la existencia de un efecto
negativo y temporalmente consistente del cacto sobre el arbusto.
Sin embargo, la intensidad del efecto resulté estar en funcién de
la cantidad de recursos disponibles para el arbusto. Bajo
condiciones de baja disponibilidad de recursos el efecto del cacto
fue suficientemente intensoc como para provocar que las copas de los
arbustos tuviesen un crecimiento negativo pero, en condiciones de
mayor disponibilidad de recursos, el efecto - aungue ain negativo -

no impidid que el arbusto tuviera en promedio un crecimiento

positivo. Dados estos resultados, resulta importante el
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Crec imiento
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reconsiderar cuidadosamente la generalidad del fendmeno de
reemplazamiento. Las evidencias con base en las cuales se sugirié
este fendmeno [la disminucidén del vigor (Yeaton y Romero-Manzanares
1986), mayor proporcidén de area basal muerta (Valiente-Banuet et
al. 1991b), o una mayor frecuencia de individuos muertos asociados
a plantas huésped (Vandermeer 1980)], si indican que existe un
efecto negativo (como se encontréd para M. luisana) pero no
necesariamente implican que este efecto conduce al reemplazamiento
(aungue como lo sefialé Vandermeer (1980), pueden interpretarse
también en ese contexto).

Posiblemente la combinacién del efecto negativo del cacto con
condiciones de baja disponibilidad de recursos - producidos tanto
por patrones generales de precipitacién como dados por la misma
heterogeneidad espacial - si pueden conducir, eventualmente, a la
muerte del arbusto con el consiguiente reemplazo. Sin embargo, si
las condiciones ambientales son mads favorables para el arbusto, el

reemplazamiento puede no ocurrir.
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Hacia un modelo de la dindmica de las comunidades en zonas aridas

"Existe una analogia entre el estudic de los
fendémenos ecoldgicos y el estudio de los relojes.
Nosotros podemos ser capaces de clasificar o describir
de alguna forma los elementos gue componen el reloj,
incluso podemos inferir o conocer su funcién, pero la
verdadera prueba de que conocemos lo suficiente del
reloj es cuando somos capaces de repararlo”

Harper 1987

En los Gltimos afios se ha generado informacién importante que
permite entender cada vez mejor los factores y procesos que operan
en la comunidad de plantas del Valle de Tehuacan. Se tiene
informacién acerca de los patrones de asociacién de especies y de
la importancia y frecuencia del fenémeno de nodricismo (Valiente-
Banuet et al. 1991a, Valiente-Banuet 1991), de los patrones de
sobrevivencia tanto de especies huésped como nodriza (Valiente-
Banuet y Ezcurra 1991, capitulo II de esta tesis y Flores no
publicado), de los efectos competitivos entre plantas nodriza y
huésped (capitule III-V, Valiente-Banuet et al. 1991b), de efectos
densodependientes (Diaz 1991), de algunos aspectos demograficos, de
crecimiento y fencléglcos de algunas especies (Guevara 1991,
Arizaga no publicado y Nufiez no publicado) e, incluso, de factores
no bioldégicos como aspectos microclimdticos (Peters 1993) vy
patrones generales de precipitacién (Valiente 1991). Sin embargo,
esta informacién no se ha conjuntado en un modelo que permita
describir la dindmica de la comunidad aungue se han hecho intentos

para lograrlo (Vega 1992).
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Para terminar, discutiré acerca de cudl es el tipo de modelo
gue considero mas adecuado para simular la dindmica de esta
comunidad y de la informacidn que seria necesario obtener para su
elaboracién.

Existen, en general, dos métodos que se han utilizado para
simular la dinadmica de las comunidades: los métodos gque utilizan
cadenas de Markov y los métodos que se basan en el andlisis de
sistemas.

La naturaleza "discreta" de la vegetacidén de zonas Aaridas
(Valiente-Banuet 1991), su relativa sencillez en cuanto a
composicién floristica, la supuesta dinfmica de reemplazamiento de
individuos de una especie por 1los de otra, la naturaleza
aparentemente aleatoria de varios de sus procesos (establecimiento,
dispersidn, etc.) y la sencillez en su elaboracidén del modelo y su
facilidad para la simulacidén, han propiciado el uso de cadenas
markovianas para simular la dindmica de estas comunidades. Las
cadenas markovianas proveen un modelo estocdstico en el que el
estado futuro del sistema es dependiente Gnicamente del estado que
le precede. Para este paso existe un conjunto de probabilidades p;
de que ocurra cada transicién, el cual es factible de conocer y
estimar (Hulst 1979, McRuliffe 1988).

Estos modelos, cuyo uso ha sido basicamente en sistemas
forestales (Anderson 1966, Waggoner y Stephens 1970, Horn 1975,
Bellefleur 1981), para describir procesos iniciales de sucesién
secundaria (Hobbs 1983, Gimmingham et al. 1981, Lippe et al. 1985)

y mas recientemente para modelar la dindmica de claros en sistemas
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tropicales, - acoplando a esta din&mica informacién demogréafica de
algunas especies - (Alvarez-Buylla y Garcia-Barrios 1992) presentan
algunos problemas importantes que los hacen poco adecuados para su
uso en comunidades de zonas &ridas. Por un lado suponen que las
probabilidades de transicidén de un estado a otro del sistema son
constantes en el tiempo. Sin embargo, se ha encontrado gue esta
condicién rara vez ocurre (Usher 1981) y, en las zonas &ridas,
caracterizadas por su alta variabilidad temporal, es adn menos
probable que esta constancia se mantenga. Aunado a lo anterior, la
sensibilidad de las probabilidades de transicién sobre el vector de
proporciones estables ha sido poco estudiado. Esto ocasiona gque no
sea posible predecir el efecto que puedan tener las variaciones en
las probabilidades de transicidén - ocasionadas por errores de
muestreo o por variaciones temporales - en el resultado final del
sistema, aunque se han hecho intentos en este sentido (Scanlan y
Archer 1991).

Ademas, estos modelos son "fenomenoldgicos"™, ya gque no
incluyen explicitamente los mecanismos involucrados, son rigidos en
su construccién, no permiten la incorporacién de factores externos
ni factores histéricos y resulta dificil de englobar en un solo
valor (p;) la historia y las caracteristicas biolégicas de las
especies involucradas (Flores-Martinez 1988), lo que los hace poco

adecuados para retroalimentar la informacién sobre el sistema.

Los modelos basados en el andlisis de sistemas son, en

contraste, bastante mAs complicados y 1laboriosos para su
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elaboracién. Sin embargo tienen una construccién légica y flexible
que permite integrar en el modelo a los factores que se consideren
importantes en esta dinadmica (Shugart 1984). Un aspecto que cabe
recalcar es que el realismo y la utilidad que estos modelos puedan
tener estaran en funcidén del conocimiento que se tenga tanto de los
elementos que constituyen el sistema, de los factores gque lo
afectan y de la forma en que estos factores actidan.

Una ventaja importante de estos modelos es que, debido a que
cada uno de los factores que componen el sistema esta
compartimentalizado, es fécil manipularlos para explorar el
comportamiento del sistema bajo diferentes situaciones e, incluso,
ponderar la importancia de cada factor en la dindmica de la
comunidad. Esta versatilidad permite la retroalimentacién de
informacién del modelo. Sin embargo, presentan la desventaja de que
es dificil hacer generalizaciones teéricas a partir de los
resultados que se obtienen.

Una manera grafica de conceptualizar estos modelos se muestra
en la figura (6.3). El1 conocimiento de funciones (empiricas o
hipotéticas) de los aspectos mds relevantes del sistema como los
atributos bioldgicos de las especies (dispersidn, requerimientos de
germinacién, sobrevivencia, crecimiento, etc.), de las relaciones
entre las especies (competencia, nodricismo, alelopatia, etc) y, el
cémo estas caracteristicas se ven afectadas por factores externos
son el requisito indispensable y la base en la que descansan estos
modelos.

Este tipo de modelos se han empleado para simular la dinémica
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de sistemas forestales templados y tropicales (Shugart y West 1977,
Mielke et al. 1978, Doyle 1981) y para explorar el efecto que
perturbaciones externas como los huracanes (Doyle 1981), plagas
(Shugart y West 1977), exclusibébn de especies (Botkin 1981) vy
cambios climdticos (Solomon et al. 1981) tienen sobre la

composicién y dindmica de estos bosques.

Una propuesta que considero tGtil para explorar es un modelo
gue se base en el principio 16gico del andlisis de sistemas (i.e.
tener funciones gque describan las caracteristicas generales del
sistema y cbmo éstas se ven afectadas por factores externos), pero
considerando 1la distribucidn espacial de 1los organismos para
incluir los efectos de vecindad. Este modelo seria una combinacidn
de andlisis de sistemas con una aproximacién similar a la de
automatas celulares.

La manera conceptual de describir este modelo seria
(suponiendo el caso de la relacidén Mimosa-Neobuxbaumia) :

* Una cuadricula que representaria la superficie real donde se
establecen los individuos (arbustos y cactos), en la que se conozca
con exactitud la ubicacién de cada planta. (Fig. 6.3)

* Tener funciones que describan el crecimiento de las plantas,
en funcién de su tamafio, la presencia de vecinos, la disponibilidad
de recursos Yy las condiciones ambientales (e.g. funciones
semejantes a las descritas en esta tesis para el arbusto).

*Informacidn general de las factores bidticos y abiéticos que

tienen influencia en el sistema.
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Esto es, se requeriria informacidén de:

a) Patrones de dispersién de los propdgulos de las especies
involucradas.

b) Requerimientos para la germinacién de las especies a considerar
(humedad, tipo de suelo, escarificacién, etc.)

c) Patrones de sobrevivencia: Tasas de mortalidad, factores de
mortandad de plantulas (herbivoros, desecacién, etc.)

d) Curvas de crecimiento: En condiciones éptimas y bajo algtn tipo
de estrés ya sea por competencia intra o interespecifica o por
variaciones en la disponibilidad de recursos.

e) Efectos competitivos: Mecanismo de competencia y efecto
cuantitativo.

f) Edad maxima y probabilidad de muerte en funcién de la edad y/o
tamafo.

g) Patrones climaticos y su influencia sobre el crecimiento de las
especies y la intensidad de las interacciones biéticas.

De estos aspectos existe, en algunos casos, la informacién
suficiente para su incorporacién directa al modelo en forma de una
funcién matematica y en otros casos se cuenta con una aproximacién
cualitativa de su comportamiento. Sin embargo, desafortunadamente
alin existe un vacio en la informacién como para elaborar el modelo
de este tipo a corto plazo. Sin embargo es importante encaminar
esfuerzos para completar la informacién requerida, ya que de esta
forma, construyendo el modelo y explorando los resultados obtenidos
de é1, sabremos si el conocimiento actual que tenemos es suficiente

para reconstruir el comportamiento de esta comunidad.
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