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Resumen:

La dispersion de las plantas, es decir, el movimiento de sus propagulos lejos de su fuente de
origen, genera pautas espaciales que determinan la supervivencia de los individuos y el inicio
de procesos cruciales para la dindmica de las poblaciones y las comunidades. El instrumento
fundamental para estudiar dicho movimiento son las curvas de dispersion, la cuales indican
la probabilidad de que un propagulo llegue a cierta distancia de la planta madre. El modelo
base para estudiar la dispersion por viento es el modelo balistico, el cual tiene varios
supuestos que se han ido relajando para producir curvas de dispersion mas precisas. Pocos
modelos han relajado el supuesto de que la semilla cae a una velocidad constante, conocida
como velocidad terminal. En un pastizal de corta altura, es muy poco probable que las
semillas alcancen su velocidad terminal, por lo que se necesita un modelo que relaje este
supuesto. Del mismo modo, en tiempos cortos es improbable que las semillas estén
perfectamente acopladas a las velocidades horizontales del viento. En este trabajo se evalua
como afectan estos supuestos a la prediccion de las distancias recorridas y se comparan los
valores predichos con observaciones en condiciones naturales en un pastizal. También se
evalua como afectan las fluctuaciones naturales en la velocidad del viento y la variabilidad
intraespecifica de las semillas a las curvas e dispersion.

Para evaluar lo anterior, realizamos experimentos de liberacion de semillas y
desarrollamos cuatro modelos con diferente grado de complejidad en medida que van
relajando los supuestos iniciales del modelo balistico. A partir de éstos modelos se
desarrollaron otros que incorporan la variacion en velocidades horizontales del viento y/o
semillas. Encontramos que aunque las semillas no caigan a su velocidad terminal en campo,

las distancias predichas por el modelo balistico estuvieron correlacionadas con el promedio



de las distancias recorridas en el campo, aunque las subestimé fuertemente quiza porque las
velocidades del viento fueron igualmente subestimadas. Relajar individualmente los
supuestos del modelo balistico no predijo las distancias congruentemente, por lo que es
razonable pensar que los mecanismos que actuan durante la dispersion actuan de manera
acoplada. El modelo en el cual todos los supuestos fueron relajados funciono solo
marginalmente mejor que el balistico. La incorporacion de las variaciones en las velocidades
del viento o en las semillas fue insuficiente para predecir las curvas de dispersion. La
incorporacion de ambas resultd en una sobreestimacion de la probabilidad de viajar distancias
muy cortas, asi como en una subestimacion de la varianza en las distancias viajadas. Esto
sugiere que en el sistema de estudio actaa la turbulencia en el viento. La capacidad de las
especies estudiadas de viajar distancias relativamente grandes dado el tamafio de las plantas
indica que probablemente no existe una limitacion por dispersion en el sitio de estudio, por
lo que habria que considerar esto a la hora de explicar las dindmicas espaciales en esta

comunidad.



1. Introduccion

1.1. La importancia de la dispersion en el estudio de poblaciones y comunidades

La ecologia ha pasado de describir el mundo natural a intentar explicar las generalidades que
subyacen a éste. Uno de los ingredientes faltantes de la teoria ecologica es la consideracion
explicita del espacio en que se desarrollan las especies (Bascompté y Solé 1995). Este es uno
de los retos que apenas se estan empezando a abordar para entender la estructura de las
poblaciones y las comunidades, la coexistencia de especies y las dindmicas
metapoblacionales (Bascompté y Solé 1995, Nathan y Muller-Landau 2000).

Modelar el papel del espacio en la dindmica de las comunidades de plantas
necesariamente implica incorporar la dispersion debido a que es el principal mecanismo
mediante el cual las plantas se mueven en el espacio (Nathan et al. 2001). La dispersion es el
proceso mediante el cual los individuos se alejan de su fuente de origen y en el caso de las
semillas o propagulos, este movimiento casi siempre depende de vectores externos (Levin et
al. 2003). La morfologia de los propagulos muchas veces se asocia con adaptaciones para
aprovechar dichos vectores. Por ejemplo, hay semillas aladas que aprovechan las corrientes
de aire, semillas que flotan en el agua o que son propensas a engancharse en el pelo de ciertos
animales. A partir de su morfologia, se tiende a asociar las semillas y su vector con un
sindrome de dispersion; anemocoria, hidrocoria, zoocoria o autocoria. Sin embargo en la
naturaleza la dispersion pocas veces es llevada a cabo por un sélo vector y que tampoco esta

confinada a un solo evento (Levin et al. 2003).



En el caso de dispersion por viento, cuando los propagulos se dispersan tienden a
generar pautas de densidad en funcion a la distancia. La mayoria de las semillas llegan
relativamente cerca de la planta madre, pero existe una probabilidad de que algunas semillas
recorran distancias mayores. Las semillas que se quedan cerca de la planta madre pueden
enfrentar una fuerte competencia con sus hermanos y mayor exposicion a depredadores
densodependientes (Janzen 1970, Howe y Smallwood 1982, Levin et al 2003). En cambio
las semillas que recorren distancias mayores pueden evadir estos problemas cuando el
ambiente cambia temporal y espacialmente (Levin et al. 2003, Ronche 2007).

La dindmica de utilizacion de recursos, reclutamiento y la coexistencia de especies se
determina primordialmente cerca de la planta madre (Nathan y Muller-Landau 2000, Nathan
et al. 2003, Levine y Murrel 2003). En cambio, las semillas que lleguen mas lejos pueden
ademas afectar las tasas de colonizacion, el flujo génico y las dindmicas metapoblacionales
(Nathan et al. 2003, Trakhtenbrot et al. 2005). Entender de qué mecanismos biologicos y
fisicos depende que las semillas se queden cerca de la planta madre o se desplacen largas

distancias es una de las metas al modelar la dispersion (Katul et al. 2005, Nathan et al. 2011).

1.2. ;Como estudiar la dispersion?

En general, la dispersion se ha estudiado a partir de las pautas que genera y a partir de ahi se
ha intentado entender cudles variables y procesos reproducen mejor dichas pautas. La sombra
de semillas se refiere a la distribucion espacial de los propagulos producidos por una sola
planta y se representa graficamente en una curva de dispersion. Esta es una funcion de
densidad de probabilidad, la cual describe la probabilidad de que se deposite una semilla en

funcion de la distancia desde la planta de origen (Nathan & Muller-Landau 2000). En el caso
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del viento, la curva de dispersion es casi siempre una curva sesgada positivamente, es decir,
se caracteriza por que la mayoria de las semillas se depositan cerca de la planta madre y el
numero de semillas depositadas disminuye con la distancia, a excepcion de unas pocas que
llegan muy lejos. Gracias al sesgo positivo las curvas de dispersion por viento tienen una
“cola gruesa”, la cual nos indica que existe una probabilidad de encontrar semillas a
distancias relativamente grandes de la planta madre (Nathan et al. 2005). A estos ultimos
eventos se les conoce como “eventos de dispersion a larga distancia” y determinan varios
procesos sumamente importantes, como se menciono6 anteriormente. Por ello, entender como
se generan estos eventos ha sido uno de los motores en el estudio de la dispersion por viento.

Las curvas de dispersion pueden ser descritas por funciones de densidad de probabilidad
como la potencia inversa o la exponencial negativa (Okubo y Levin 1989). Sin embargo,
dichas distribuciones no permiten que exista una “cola gruesa”, es decir, no abarcan a la
minoria de semillas que viajaron mayores distancias. Es por esto que se ha propuesto utilizar
distribuciones como la gaussiana inversa (Katul et al. 2005), la cual se ha usado exitosamente
para desarrollar modelos de dispersion de semillas (Katul et al. 2005, Nathan & Muller-
Landau 2000). Tiene como parametros ¢ y A, donde u es la media de la distribucién y 4 es un
pardmetro que define la forma de la curva.

Existen dos tipos de enfoques para estudiar y modelar la dispersion; el
fenomenologico y el mecanistico. El primero utiliza los datos empiricos para reproducir la
curva de dispersion y el segundo enfoque la reproduce independientemente de los datos. Los
modelos fenomenoldgicos han resultado utiles en estudios a largo plazo y a grandes escalas.
No obstante, es dificil extrapolar esos modelos a otros sistemas bajo distintas condiciones,

por lo cual en estudios mas detallados se utilizan los modelos mecanisticos. Estos tienen
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ademas la cualidad de que proporcionan un entendimiento de los mecanismos que subyacen

al transporte de semillas (Katul et al. 2005).

1.3. Modelos mecanisticos

La mayoria de los modelos de dispersion por viento, tienen como base a la ecuacion balistica:

(1

Esta ecuacion, desarrollada por Dingler en 1889 (Nathan et al. 2011), expone que la distancia
(D) que recorre una semilla liberada a una altura inicial (%), depende de lo que logre avanzar
viajando a la velocidad horizontal promedio del viento (i) mientras cae a su velocidad
terminal (V7). La velocidad terminal se define como la velocidad maxima a la que cae un
cuerpo en caida libre, generalmente se adquiere tras unos pocos segundos (0 mucho menos)
desde que un objeto inicia su caida (Kuparinen 2006).

El modelo balistico tiene como supuestos iniciales que: la semilla alcanza su velocidad
terminal instantdneamente al ser liberada y que es transportada a una velocidad idéntica a la
velocidad horizontal del viento. También hace supuestos respecto a la estructura del viento
en el espacio, como que la velocidad del viento es uniforme en éste y que no tiene un
componente vertical. Todos los modelos de dispersion por viento, incluso los mas
complicados, se han desarrollado relajando uno o mas supuestos del modelo balistico (Nathan

et al. 2011). En general, este modelo ha sido una buena base para predecir la moda de las
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distancias recorridas (Nathan et al. 2001, Soons et al. 2004), los esfuerzos por relajar los
supuestos iniciales se han hecho para reproducir mas fielmente las curvas de dispersion, en
especial los eventos de dispersion a larga distancia (Nathan et al. 2001, Katul et al. 2005).

En un sistema donde las semillas no viajan a su velocidad terminal, el modelo balistico,
probablemente no sea adecuado para reproducir el promedio de distancias recorridas. Al no
considerar el tiempo necesario para la aceleracion, el tiempo de caida se subestima, limitando
artificialmente las distancias viajadas. Por otro lado, el modelo balistico tampoco considera
que las semillas deben acelerar horizontalmente, sobreestimando las distancias viajadas. Esto
no ha sido un problema en la mayoria de los estudios ya que se han desarrollado para bosques
(Greene y Johnson 1989, Nathan et al. 2001, Nathan et al. 2002) o matorrales (Bullock y
Clarke 2000, Stephenson et al 2007). En sistemas como estos, en los cuales el tiempo de
caida es muy largo, los tiempos requeridos para la aceleracion horizontal y vertical son
insignificantes (Katul et al. 2005, Nathan et al. 2011). Sin embargo, no todos los sistemas
naturales tienen esta cualidad. Por ejemplo, en un pastizal de corta altura, es muy probable
que las semillas no viajen a su velocidad terminal ni tengan tiempo de acoplarse a la velocidad
del viento. Es relevante evaluar el modelo balistico y sus supuestos para evaluar su
importancia en las predicciones de las distancias recorridas en sistemas donde las semillas se
liberan muy cerca del suelo.

Otro factor a considerar cerca del suelo son las propiedades del viento. Muchos de los
modelos hasta ahora desarrollados relajan los supuestos de que el viento es uniforme en el
espacio, postulando que su velocidad aumenta con la altura sobre el suelo (Greene y Johnson
1989, Nathan et al. 2001, Soons et al. 2004). Esto es especialmente importante cerca de la
superficie ya que la velocidad del viento cambia rapidamente, siendo practicamente de cero

en la parte mas baja del perfil (Nathan et al. 2011). Otros modelos también relajan el supuesto
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de que el viento no tiene componentes verticales, ya que existen fluctuaciones causadas por
la turbulencia (Burrows 1973, Greene y Johnson 1989, Greene y Johnson 1992). Cuando el
viento interactiia con el suelo irregular o el dosel vegetal se genera turbulencia, causando
vortices capaces de levantar la semilla para depositarla a veces muy lejos (Nathan y Katul
2005, Bohrer et al. 2008). La modelacion realista de la turbulencia es uno de los
procedimientos mas complicados en el estudio de la dispersion de semillas (Katul et al.2005,
Nathan et al. 2011).

En este trabajo se evalia la capacidad del modelo balistico para reproducir las distancias
viajadas en promedio por las semillas en un pastizal de muy baja estatura, asi como el efecto
de relajar los supuestos del modelo sobre sus predicciones. También se evalia la capacidad
de las variaciones en el viento y en las caracteristicas de las semillas para reproducir las
curvas de dispersion de las semillas y si existen otros factores que hay que tomar en

consideracion para reproducir toda la gama de distancias recorridas.

1.4. Objetivo General:

Entender cuéles factores y mecanismos son determinantes para la dispersion de semillas por

viento en un pastizal de corta estatura.

1.5. Objetivos Particulares

I.  Evaluar la capacidad del modelo balistico para predecir las distancias recorridas por

semillas en condiciones naturales.
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II.

I1I.

Determinar la importancia de los factores fisicos y bidticos en las distancias
recorridas por las semillas.
Evaluar qué tipo de variacidon es necesario incorporar en los modelos para predecir

las curvas de dispersion observadas.

1.6. Hipotesis

Un modelo balistico no es capaz de predecir las distancias recorridas por las semillas en
campo ya que sus supuestos son violados cuando la semilla se libera cerca del suelo.
Conforme se relajan los supuestos del modelo balistico mejora la precision de las
predicciones de las distancias recorridas.

Las variaciones en las velocidades horizontales del viento y en las velocidades de caida
de las semillas son suficientes para predecir las curvas de dispersion experimentales si la

turbulencia no es importante.
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2. Métodos

Con el fin de determinar si un modelo basado en el balistico, o una variacion de éste,
predice correctamente las distancias recorridas por las semillas, es necesario comparar
las curvas de dispersion obtenidas en campo con las predichas por los modelos. Se
caracterizaron las curvas de dispersion de once especies del pastizal semiarido de
Concepcion Buenavista, Oaxaca, realizando experimentos de liberacion de semillas en el
sitio de estudio. Se generaron distintos modelos que relajan uno o mas supuestos del
modelo balistico, para los cuales se obtuvieron curvas de dispersion teoricas que
incorporan variacion en semillas, en velocidades del viento o en ambas. Finalmente se
evaluo la capacidad de los modelos para reproducir el promedio de distancia viajada y la

forma de la curva de dispersion.

2.1. Obtencion de datos

2.1.1.Sitio de estudio

Los experimentos de liberacion de semillas se desarrollaron en Concepcion Buenavista,
Oaxaca. Esta localidad se ubica a los 17° 52’ N, 97° 24’ O a una altitud de 2200 m s.n.m., en
la region de la Mixteca Alta. El clima es semiarido con una precipitacion de 578 mm anuales
y una temperatura media anual de 16 °C (Villarreal-Barajas & Martorell 2009). Cuenta con
una vegetacion dominada por Bouteloua spp. (Poaceae) y la altura de la vegetacion es corta.
El dosel tiene una estatura promedio de 2.58 cm con una desviacion estandar de 5.5 cm. Una

de las caracteristicas mas destacadas de este pastizal es que cuenta con el record mundial de

16



diversidad en un decimetro cuadrado (Martorell et al. 2017). Aunque es un primer

acercamiento, es un avance para comprender la importancia de la dispersion de semillas en

los pastizales de corta altura, asi como su papel en el mantenimiento de la diversidad.

2.1.2.Seleccion de especies

Las once especies seleccionadas se encuentran naturalmente en el pastizal. Una de las

especies (Sanvitalia procumbens) produce dos tipos de propagulos por lo que los

experimentos se realizaron con doce tipos de propagulos diferentes. Se utilizaron propagulos

que se diferencian tanto en su peso promedio como en sus estructuras de dispersion (Tabla

1) para que el modelo fuera validado para una gama amplia de tipos de propagulos. El peso

de los propagulos fue calculado con una balanza analitica de la marca Ohaus con un rango

de medicion de 0.0001 g hasta 210 g.

Tabla 1. Resumen de los propagulos de las especies utilizadas

Especie

Aristida adscencionis
Conyza filaginoides
Crusea divaricata

Florestina pedata

Heterosperma pinnatum

Ipomoea capillacea
Mubhlenbergia peruviana
Plantago nivea

Sanvitalia procumbens (disco)
Sanvitalia procumbens (ligula)
Thymophyla auranthiaca

Tridax coronopipholia

Familia

Poaceae
Asteraceae
Rubiaceae

Asteraceae

Asteraceae

Convolvulaceae
Poaceae
Plantaginaceae
Asteraceae
Asteraceae
Asteraceae

Asteraceae

Peso promedio
(mg)
0.325
0.375
0.825
0.781

2.900

8.020
0.325
1.878
0.458
1.141
0.360
0.350

G

0.222
0.096
0.221
0.084

0.771

0.432
0.126
0.148
0.283
0.456
0.114
0.129

Estructuras
asociadas
Si
Si

Si
Si
Si

Forma

Linear
Estrechamente olbongo
Ligeramente triangular

Oblonga, estrechamente rombica

Estrechamente oblongo

Aovado deprimido

Aovada, lanceolada

Aovado deprimido

Obovado, circular

Obtriangular

Estrechamente oblongo, lanceolado

Tetrangular, oblancelolado
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2.1.3. Eventos de liberacion en campo

Los experimentos consistieron en liberar tres veces 50 semillas de cada especie y registrar
las distancias viajadas por éstas. Los propagulos fueron pintados con un tinte fluorescente
antes de los experimentos con el fin de que pudieran ser detectados con luz UV. En campo
cada semilla fue liberada poniéndola en un émbolo de cristal colocado de manera horizontal
a 10 cm del suelo. La semilla era empujada lentamente hasta la orilla del émbolo, donde el
viento era capaz de moverla. Se hizo de esta manera para que el viento fuera el responsable
del desplazamiento de la semilla y no se le aplicara una fuerza externa a la semilla a la hora
de liberarla que afectara su desplazamiento horizontal. Una vez liberadas todas las semillas,
50 por evento, eran buscadas con lamparas de luz UV y se media la distancia recorrida desde
el punto de origen. Todos los propagulos fueron liberados a la misma altura y las liberaciones
se realizaron en distintos puntos para lograr una mejor representatividad de las distancias

viajadas.

2.1.4.Mediciones de viento, temperatura y propiedades fisicas de las semillas

Para tener mediciones de viento y temperatura al tiempo que se liberaron las semillas en
campo se colocaron anemoémetros y medidores de temperatura HOBO a las alturas de 20, 6,
1.9 y 0.54 m. La velocidad del viento se registr6 cada 10 segundos, mientras que la
temperatura se registro cada 30 segundos.

Para caracterizar la velocidad vertical de las semillas durante su caida se trabajé con el
grupo del Laboratorio de Hidrodindmica y Turbulencia de la Facultad de Ciencias. Como

parte de la tesis de maestria de la fisica Angélica Zaraztia Cruz se tomaron videos
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individuales de 10 propéagulos pintados de cada especie mientras caian a lo largo de 32 cm a
través de aire estatico en el laboratorio. Cada video fue tomado con un tiempo de exposicion
de 200 us a 3200 cuadros por segundo. Después determino la posicion de cada propagulo a
lo largo del tiempo utilizando el programa Cine Viewer 2.7 (Vision Research 2015). El uso
de este programa se realizo de tal forma que no se tienen datos para la distancia recorrida por
el propagulo inmediatamente después de su liberacion, ya que la intencidn inicial era medir

la velocidad terminal de éstos.

2.2. Construccion de los modelos
Los modelos de dispersion se plantearon relajando uno o mas supuestos del modelo balistico.
A continuacidn se presenta primero la forma en la cual se relajaron los supuestos. Después
se presenta la forma en que se calcularon las distancias recorridas por una semilla en cada
modelo. Finalmente se indica la manera en la cual se incorpor6 la variacion en velocidades

horizontales de viento y en las caracteristicas de las semillas.

2.2.1.Supuesto: La semilla siempre viaja a su velocidad terminal
Uno de los supuestos principales del modelo balistico es que las semillas alcanzan
inmediatamente su velocidad terminal y viajan a esta velocidad siempre. Gracias a los videos
fue claro que los propagulos no alcanzaban su velocidad terminal tras recorrer 10 cm, que
fue la altura a la que eran liberados en los experimentos de campo. Esto viola un supuesto
fundamental del modelo balistico, que es que las semillas siempre viajan a su velocidad

terminal. Para resolver este problema se optd por emplear una ecuacion que describe los
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cambios en la velocidad de la caida de las semillas en vez de utilizar la velocidad terminal.

La aceleracion de cualquier objeto puede ser descrita por la siguiente ecuacion (Taylor 2005):

2O = —g+av)+bv() )

Esta ecuacion nos dice que la aceleracion que experimenta una semilla en el tiempo, ¢, va a
tener dos componentes que actuan en direcciones opuestas: la fuerza de gravedad (g = 9.8
ms~ y la resistencia al aire, la cual es dependiente de la velocidad de la semilla (v(?)) . Los
pardmetros a y b estan relacionados con el tamafo, la masa y la forma del propagulo, asi
como con las constantes del medio en el que se mueve. De esta forma la gravedad acelera a
la semilla de manera constante hacia abajo, mientras que la resistencia al aire va cambiando
con la velocidad y tiene el efecto opuesto. A su vez, la resistencia del aire depende de dos
componentes: uno lineal y uno cuadratico. El componente lineal v(z) opera a velocidades muy
bajas y es proporcional a la viscosidad del medio y al tamafio de la semilla. EI componente
cuadratico (v2(2)) surge cuando la semilla aumenta su velocidad y acelera la masa de aire con
la que estd interactuando (Taylor 2005). Esto significa que a velocidades bajas, cuando
empieza a caer la semilla, la resistencia al aire va a ser lineal con la velocidad de la semilla.
Dado que las semillas caen por muy poco tiempo en el pastizal estudiado, el posible que el
término lineal sea importante. Sin embargo, conforme la semilla empiece a alcanzar
velocidades mayores, la resistencia al aire va a responder de manera cuadratica a la velocidad
a la que cae la semilla. Con frecuencia alguno de estos dos términos (el lineal o el cuadratico)
es despreciable y se puede utilizar una version simplificada de la ecuacion (2).

Frecuentemente se toma en cuenta s6lo el término cuadratico (Taylor 2005). Decidimos
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utilizar ambas aproximaciones: una caida que incluia la resistencia al aire tanto lineal como
cuadratica y una que incluyera solo la cuadratica para evaluar si afecta considerar el término
lineal en nuestro sistema.

Para una ecuacion de caida que considera ambos términos, la ecuacion (2) se puede
resolver para obtener una ecuacion que nos dice cudl es la velocidad de un propagulo en un

momento dado:

(1) ~a- Ja’ +4bg tanh(O.S«/a2 +4bg(t+ Cl))

d
n0)= Zt - 2b )

donde z(¢) es la posicion vertical del propagulo en el tiempo y Ci es la constante de

integracion. Resolviendo la ecuacion (3) se obtiene:

~at-2 ln(cosh(O.Na2 +4bg (t+ Cl)))

H=C, +
z(1) 2 b

“

Nuevamente C2 es una constante de integracion. Ya que no se contaba ni con mediciones de
la distancia recorrida por el propagulo ni el tiempo transcurrido antes de que CineViewer
comenzara a arrojar datos no fue posible obtener analiticamente el valor de Ci nide Ca.
Gracias a los videos tenemos datos de posicion y tiempo para 10 propagulos de cada
especie. Estos datos se utilizaron para ajustar los parametros de la ecuacion (4) con una
estimacion de maxima verosimilitud utilizando el paquete bbmle (Ben Bolker y R
Development Core Team 2014) para R (R Core Team 2015 ) suponiendo que hay un error
de medicion normal. Para realizar el andlisis se definié que el tiempo en el cual se tenia la
primera medicion era ¢ = 0. Asi se tienen para cada especie 10 valores distintos de los

parametros a, b, C1y Ca.
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Hecho esto es necesario re-formular los modelos de manera que el tiempo y el espacio
estén definidos en funcion del tiempo en el que se libera la semilla y la posicion en la que
esto ocurre y no de valores arbitrarios definidos por el funcionamiento de CineViewer. En el
instante en el que se libera una semilla su velocidad es cero. Utilizando la ecuacion (3) puede

calcularse el tiempo transcurrido . desde que se liber6 la semilla que viaja a una velocidad

w(?) :

2 atanh{

Jat +4bg7

\/a +4bg

t =

c

)

Para recorrer la escala de medicion temporal de modo que el momento de liberacion de la

semilla sea el tiempo cero, basta reescribir la ecuacion (4) como:

-a (t - tc) - 2ln(cosh(().5\/a *+4bg (t +1 +Cl))}

z(t)=C, + 6
(t)=C, v (6)
Hecha esta traslacion se puede calcular el valor de C: tal que, cuando la semilla se libera
(¢t=0), la posicion de la semilla sea cero. Esto es s:
-a(t,)-2 ln(cosh(O.lea2 +4bg(C, - tc)))
C, = %)

2b
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Finalmente, si se define z; como la altura de liberacion, es posible calcular la posicion de

cualquier semilla para cualquier tiempo t después de su liberacion como:

~(at)-2 ln(cosh(O.SM(t + Cl)))

2b

2(t)=z,-C',+ (8)

En pocas palabras, las traslaciones efectuadas para obtener la ecuacion (8) hacen que en ésta
z sea la altura sobre el suelo (en lo subsecuente esta sera las definicion empleada para z) y ¢
el tiempo desde que se libero la semilla. Con la ecuacion (8) es posible seguir la trayectoria
vertical de una semilla aunque ésta no viaje a su velocidad terminal. También con esta
ecuacion podemos calcular la velocidad terminal de la semilla:

_ 2
y \Ja +4bg ©)

t1 2b

Por otra parte, si queremos considerar solo el término cuadratico en cuanto a la resistencia

al aire, la ecuacion (2) se puede ver como:

—d‘;f) = —g +b'v2(0) (10)

En este caso, el pardmetro b’ es proporcional al area y el coeficiente de arrastre de arrastre
de la semilla. Y con esta ecuacion es mas facil de resolver para encontrar la posicion desde

su liberacion:
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ln(cosh (\/@) (t))

bl

Z2(t)'=z - (11)

La velocidad terminal también se puede calcular utilizando solamente la resistencia al aire

cuadratica de tal manera que:

V=2 (12)

De esta forma tenemos dos ecuaciones que nos dicen el cambio de la posicion de la semilla

en el tiempo (8) y (11), y dos formas de calcular la velocidad terminal de las semillas (9) y

(12).

2.2.2.Supuesto: La velocidad horizontal del viento es uniforme en el espacio

El modelo balistico considera que u se mantiene constante en el espacio. No obstante, en la
capa mas baja de la atmdsfera, las velocidades del viento se ven afectadas por la friccion con
la superficie terrestre, también conocida como capa limite,. Esto causa que la velocidad del
viento disminuya conforme disminuye la altura sobre el suelo, la relacion entre altura y
velocidad se puede describir apropiadamente de forma logaritmica (Haenel 1993, Robinson
1962). Es importante conocer como cambia u conforme cambia z, debido a que las semillas,
al ir cayendo, van a experimentar distintas velocidades horizontales del viento. Para conocer

las velocidades horizontales del viento a distintas alturas se le ajustd a las mediciones de
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velocidad del viento y temperatura, un perfil logaritmico utilizando la ecuacion y el método

propuestos por Haenel (1993):

u(z) =% [@ + ] (13)
Donde la velocidad del viento a cierta altura u(z) va a depender de la velocidad de friccion
(u,), la constante de Karman (k= 0.41), la altura de desplazamiento (d, que es la altura a la
cual la velocidad del viento es cero como resultado de los obstaculos en el flujo), la rugosidad
de superficie (zo, que refleja el efecto de la rugosidad de la superficie con la que se interactua
el flujo) y un parametro de estabilidad (). Para calcular y es necesario el calculo del valor
de 6+, que es una temperatura caracteristica del flujo. La temperatura caracteristica se obtiene
a partir del error entre las temperaturas medidas y las obtenidas teéricamente.

El método de Haenel calcula los parametros de la ecuacion (13) y & por un método
iterativo que parte de sus valores aproximados. El resultado es particularmente sensible al
valor propuesto inicialmente para d. Para que los resultados sean adecuados, Haenel sugiere
que el valor inicial de d sea igual a la altura del dosel en flujos inestables o la mitad del mismo

en flujos estables. En nuestro caso, utilizamos como valor inicial de d la mitad de la altura

del dosel, es decir 0.0125 m.

2.2.3.Supuesto: La semilla viaja perfectamente acoplada al viento
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Otro de los supuestos del modelo balistico es el de que la semilla viaja perfectamente
acoplada a las velocidades horizontales del viento. En la realidad, las velocidades de la
semilla se encuentra desfasada de las velocidades horizontales del viento gracias a la inercia
que ¢ésta experimenta al acoplarse al viento circundante (Nathan et al. 2011). Esta resistencia
puede ser considerada de varias maneras, pero la mas simple es considerar que es la misma

que la que experimenta verticalmente, de modo que ecuacion (10) la podemos reescribir:

Y u-vy*b*u-vy (14)
du

De tal manera que el cambio en las velocidades de las semillas (), respecto a la velocidad

horizontal (u), va a depender del pardmetro b'.
2.2.4.Modelos de una sola semilla

Una vez explicado cémo se relajo cada uno de los supuestos del modelo balistico,
presentamos los modelos evaluados, cada uno con distinto grado de complejidad en la medida
que va relajando uno o mas supuestos (Tabla 2). Cada uno de estos modelos fue realizado de
tal manera que considera la caida de la semilla con resistencia al aire lineal y cuadratica o

solo cuadratica, es decir cada modelo tiene dos variantes.
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Tabla 2. Modelos utilizados para simulaciones con una semilla y los supuestos que

relajan.

Modelo Las semillas caen ~ Velocidad del viento La semilla viaja acoplada
asu Vi constante al viento

Balistico si si si

Caida no si si

acelerada

Perfil de no no si

viento

Inercial no no no

La base de las simulaciones de todos los modelos fue calcular la distancia recorrida por
una sola semilla suponiendo que sus parametros a y b (o b") son iguales al promedio calculado
para la especie. En el caso del modelo balistico esto es bastante simple ya que solo hay que
conocer algunas constantes, como la velocidad terminal (ecuaciones (9) y (12)) y la altura de
liberacion (.1 m). La velocidad promedio, i, se calculd obteniendo la velocidad del viento
cada 0.001 m desde el suelo hasta la altura de liberacion (0.1 m). Para ello se usaron los
pardmetros obtenidos de la ecuacion (13) estimados usando las velocidades promedio de cada
uno de los cuatro anemémetros durante cada evento de liberacion. Como no puede haber
velocidades del viento negativas, para los valores a las alturas menores a d, se les asignd un
valor de cero. Después se saco el promedio de las velocidades obtenidas.

Para el modelo de caida acelerada, donde la semilla va cayendo a distintas velocidades
pero su velocidad horizontal esta acoplada al viento, se calcul6 el tiempo de caida t para cada
semilla, desde su altura de liberacion hasta la altura donde la velocidad horizontal del viento
es cero, z(t) = d. Este parametro depende de los valores de los parametros a, b 6 b’ de cada

especie, asi como de las propiedades de la columna del viento en cada evento de liberacion.
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Esto dificulta mucho el calculo analitico de t para cada evento de liberacion, pero éste valor
se estimd numéricamente utilizando la funcidon optim, del paquete stats4 (R Core Team
2015), del lenguaje de programacion R (R Core Team 2015). La distancia recorrida es
simplemente
D= ur (15)
Para los modelos de perfil de viento e inercial la distancia recorrida se calculd
numéricamente dividiendo t en 500 partes iguales. En el caso del modelo inercial hubo una
pequefia modificacion en el célculo de T ya que, al estar desacoplados el movimiento
horizontal del viento y de la semilla, ésta puede seguir moviéndose horizontalmente aun
dentro de la capa donde el viento esta estatico. Por ende, en este modelo z(t) = 0. Para cada
uno de los 500 segmentos de T, #;, se calculd la posicion vertical de la semilla z(#) usando las
ecuaciones (8) y (11), y la velocidad a dicha altura u(z(#))) usando la ecuacion(13) . La

distancia recorrida por una semilla, entonces: ti

D=y (16)

500

Finalmente, en el caso del modelo inercial se empled el paquete deSolve (Soetaert et al.
2010) para R (R Core Team 2015), que resuelve ecuaciones diferenciales ordinarias
numéricamente. La unidad de tiempo empleada para los calculos fue nuevamente 1/500, el
valor inicial de velocidad del viento fue cero y el de altura de 0.1 m. La ecuacion diferencial
a resolver es la ecuacion (14), actualizando los valores de la velocidad del viento a lo largo
del tiempo utilizando el mismo procedimiento empleado en el modelo de perfil de viento.
Una vez calculadas las velocidades a lo largo del tiempo, se suma y se multiplican por t/500

para obtener D.
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2.2.5.Incorporacion de la variabilidad

De los modelos presentados en la Tabla 2, solo se utilizaron los modelos balistico e inercial
para reproducir las curvas de dispersion y sélo se utilizo la variante que incluia caida con
resistencia cuadratica al aire. Generar curvas de dispersion tedricas requiere de la simulacion
de distancias recorridas por muchas semillas, para lo cual es necesario incorporar la
variabilidad que existe naturalmente en ellas y las velocidades horizontales del viento. A
continuacion se explica brevemente como se incorporaron ambas variaciones.

Para incorporar la variabilidad en viento, en vez de utilizar la velocidad promedio
medida a cierta altura (i) , como lo hace la ecuacion (13), se puede emplear cualquiera de los
valores de velocidad horizontal que se midieron durante los experimentos en un periodo i de
10s, (ui). Elproblema estd en qué no conocemos el valor de u; a alturas menores de 0.54 m.
Sabemos que u cambia de forma logaritmica con la altura, conocemos la distribucion
empirica de las velocidades a diferentes alturas sobre el suelo. Para no hacer suposiciones
respecto a cudl es la funcion de distribucion a la cual se ajustan las velocidades del viento,
una forma de calcular u; a alturas pequefias es proyectar los datos de u; observados en el
anemometro mas proximo (0.54 m). De tal modo se puede reproducir la distribucion de
probabilidades de u; para cualquier altura. La proyeccion de los valores de u; puede hacerse
facilmente puesto que la media (Haenel 1993) y la varianza (Yahaya & Frangi 2009) de u

cambian linealmente respecto al logaritmo de la altura (Figura 1).
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Velocidad del viento m/s

foco Log ( Altura m)

Figura 1. Proyeccion de la distribucion de velocidades del viento a distintas alturas. Las
lineas continuas representan los valores de la velocidad del viento promedio (i) y una
velocidad cualquiera medida un periodo de 10 s (1) conforme cambia la altura. Las lineas
punteadas representan al intervalo de variacion de las distribuciones del viento. El punto

donde se interceptan todas las lineas es f; llamado foco.

El procedimiento seguido para la de proyeccion se basa en que, en la proximidad al suelo,
la varianza del viento (%) cambia de forma lineal con el logaritmo de la altura, (Yahaya &
Frangi 2009), es decir:

0%(z) = ¢+ mln(z) (17)

A pesar de que se midi6 la velocidad del viento a cuatro alturas, se optd por ajustar la linea
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recta solamente de las mediciones a 1.8 y 0.54 m porque se ha encontrado que en ciertos tipos
de flujos, la varianza deja de aumentar a partir de aproximadamente de los 10 m y comienza
a decrecer (Drobinski et al. 2004). Si d (la altura a la cual la velocidad horizontal del viento
es cero) tiende a cero, la ecuacion (13) se puede reescribir de la siguiente manera, a partir de

una aproximacion de las series de Taylor:
u(z) ~ = ((In(2)) + = (W — In(z)) , (18)

y se puede representar de una manera mas simple:

u(z) = a + B In(2). (19)

Ya que u(z) y 02(z) cambian de forma lineal con el logaritmo de la altura sabemos que a
menor altura se van a reduciendo la variacion. Para facilitar la proyeccion, podemos encontrar
el “foco” (f), punto de la varianza es cero (Figura 1). Si igualamos la ecuacion (17) a cero
para despejar z y la sustituimos en la ecuacion (19), entonces podemos encontrar un ponto
en el cual la varianza y la velocidad del viento sean igual a cero. Este punto es el focoy esta

en las coordenadas:

(—ra—te (20)

m m

Si el foco se trasladara a las coordenadas (0,0), entonces la funcion u(z) se vuelve una version

trasladada denominada u'(2):
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uz)=ul@@)+ a- Be 21

m

y dado a que encontramos el valor de z cuando la varianza vale cero (igualando la ecuacion

17 a cero), el valor de z frasladado de es :

z' =In(2) +% (22)

Para la velocidad a cualquier altura, dado a que el intercepto es cero, la ecuacion (19)

se puede expresar:

w'() = Bz (23)

Como el intercepto de esta recta es cero y conocemos el valor de &' a la altura de 0.54

m, entonces podemos calcular la pendiente:

_ u'(0.54)
'B_ln(o.54)+£
m

(24)

Y también podemos calcular la pendiente S para cualquier valor de ;" de la misma manera:

u{(0.54)
[+
ln(0.54)+a

Bi = (25)
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Como las rectas de u y ui pasan por el origen, la proporcion E: entre ambas variables
permanece constante independientemente de la altura transformada z’. Por lo tanto E; se

puede expresar como:
E="5% (26)

En consecuencia, podemos calcular u;'(z’) en cualquier punto de la recta como:
u;'(z) = pz'E; (27)

Por ultimo, se debe devolver el foco a su lugar original una vez calculado E;, utilizando las

ecuaciones (21) ,(22) y (27):

u(z)+ a— Be — (B In(z) + %) E; (28)

m

Entonces para calcular el valor de u; a cualquier altura:

c Lc
u;(z) = (ﬁ In(z) + %) Ei— a+— (29)
De esta forma es posible incorporar la variacion de las velocidades horizontales del viento,
ya que podemos emplear el valor de cualquier velocidad medida durante los experimentos y
proyectarla a cualquier altura, solo es necesario conocer el intercepto y la pendiente de la

regresion de la varianza sobre el logaritmo de la altura.
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La segunda fuente de variacion que puede determinar las curvas de dispersion es la

variacion intraespecifica en las velocidades a las que viajan verticalmente, ya que no todas

las semillas de una misma especie son idénticas. Para incorporar la variacion en semillas,

dado a que solo utilizamos modelos que incorporan caida con resistencia al aire cuadratica,

es necesario conocer el valor promedio de b’y su desviacion estdndar. Los valores de b" para

cada especie se obtuvieron analizando los videos de caida de semillas. De esta manera se

pueden generar semillas teoricas generando datos aleatorios que siguen una distribucion

normal con dichos parametros.

Para evaluar la importancia de la variacion en viento y en semillas, se generaron curvas

de dispersion incorporando una de estas variaciones o a ambas, de tal manera que tenemos

tres variaciones de cada modelo (Tabla 3).

Tabla 3. Modelos que incorporan variabilidad

Nombre  Modelo Variabilidad en Semillas Variabilidad en Viento
VSB Balistico st no
VVB  Balistico no st
VAB Balistico st st
VSI Inercial si no
VVI Inercial no si
VAI Inercial si si

2.3. Analisis estadisticos

Para caracterizar las distancias recorridas por los propagulos de cada especie, se

representaron graficamente en curvas de dispersion. Adicionalmente se ajustaron curvas se
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realizaron ajustes a las curvas de dispersion a partir de la funcion de densidad de la
distribucion gaussiana inversa (Nathan & Muller-Landau 2000). Se ajustdé una curva de
dispersion para cada evento de liberacion, por lo que cada especie cuenta con tres curvas de
dispersion. El ajuste se hizo por medio de una estimacion de maxima verosimilitud, con el
paquete bbmle (Ben Bolker y R Development Core Team 2014) para R ( R Core Team 2015).
Después se realizd la prueba estadistica Kolmogorov-Smirnov para comparar ambas
distribuciones.

Para evaluar la capacidad de cada uno de los modelos: balistico, caida acelerada, perfil
de viento e inercial, para predecir las distancias que las semillas viajaron en el campo realicé
analisis de correlacion. Para evaluar si las curvas de dispersion predichas por los modelos
que incorporaron variacion eran aceptables, comparé las distribuciones predichas con las

observadas con la prueba de Kolmogorov-Smirnov.
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3. Resultados

3.1. Curvas de dispersion

En las curvas de dispersion obtenidas para las 12 especies, la mayoria de las distancias
recorridas por las semillas fueron cortas y su frecuencia decrecid6 conforme aument6 la
distancia (Figura 2 y Anexo 1). La prueba Kolmogorov-Smirnov indic6 que las
distribuciones obtenidas experimentalmente no fueron significativamente diferentes de una
distribucidon gaussiana inversa, con excepcion de dos casos para Ipomoea y un caso para
Plantago (Tabla 4).

En todas las especies se presentaron eventos de dispersion a larga distancia (Figura
2). Estos se pueden ver en las curvas de dispersién como una “cola gruesa” y larga hacia la
derecha de la curva, lo cual indica que unas pocas semillas recorren distancias relativamente
grandes respecto a la media. Los propagulos que mas lejos llegaron corresponden a las
especies Aristida y Conyza, los cuales recorrieron 1.44 y 1.34 m respectivamente. Es
importante notar que lo que se puede considerar como dispersion a larga distancia varia segiin
la especie. Por ejemplo, si bien para Mulhenbergia 0.6 m es un evento de dispersion a larga
distancia, para Plantago basta con que un propagulo recorra 0.2 m (Figura 2). En general,
todas las especies presentaron la capacidad de desplazarse distancias relativamente grandes

para la escala de las plantas en el pastizal.
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Tabla 4. Distancias promedio recorridas por cada especie y evento de liberacion y ajuste a la distribucion
gaussiana inversa. u es la distancia promedio de dispersion en metros y 4 es el parametro de forma de la
distribucion inversa gaussiana. D es el estadistico de la prueba Kolmogorov-Smirnov y p su significancia.

Los casos marcados con un * indican diferencias significativas entre la distribucion observada y la teorica.

Especie u A D p
Aristida adscencionis 0.1930 0.2066 0.1007 0.6790
0.1627 0.5769 0.0787 0.9162
0.0949 0.2188 0.0543 0.9980
0.1978 0.7300 0.1335 0.3347
0.2249 0.6276 0.1268 0.3977
Crusea divaricata 0.0287 0.2665 0.5882 0.8865
0.0500 0.2056 0.0973 0.7542
0.0315 0.7028 0.6250 0.8388
Florestina pedata 0.1165 0.8701 0.0967 0.7597
0.0992 0.3964 0.1373 0.2802
0.0727 0.3443 0.0980 0.6990
Heterosperma plnnatum 0.0533 0.4077 0.1043 0.6483
0.1288 0.6242 0.1640 0.1355
0.0632 0.1276 0.0928 0.7823
Ipomoea capillacea 0.0215 0.0229 0.2544 0.0031 *
0.0301 0.0749 0.0862 0.8428
0.0356 0.1059 0.1943 0.0457  *
Muhlenbergla peruviana 0.1539 0.2605 0.2605 0.0562
0.1195 0.1983 0.1259 0.4187
0.1489 0.7149 0.0942 0.7763
Plantago nivea 0.0347 0.0829 0.0783 0.9185
0.0303 0.0395 0.2030 0.0299  *
0.0558 0.2297 0.1119 0.5575
Sanvitalia procumbens (flores de disco) 0.1208 0.3759 0.0717 0.9396
0.1856 0.2429 0.1372 0.1372
0.1457 0.5446 0.1261 0.4042
Sanvitalia procumbens (flores liguladas) 0.1211 0.4962 0.0982 0.7199
0.1070 0.1078 0.0664 0.9800
0.0809 0.2054 0.0798 0.9074
Thymophylla auranthiaca 0.1398 0.6595 0.0660 0.9813
0.2117 1.0413 0.0986 0.7037
0.2259 0.4214 0.1791 0.0806
0.1088 0.4491 0.1025 0.6696
0.1939 0.4074 0.1333 0.3369
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Figura 2. Curvas de dispersion por especie correspondientes a un solo evento de liberacion.
La linea continua representa la distribucion gaussiana inversa ajustada a los datos observados
(representados en el histograma). Las graficas para los otros dos eventos de liberacion se

muestran en el Anexo 1.
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3.2. Velocidad de caida

Para las especies Aristida, Heterosperma y Sanvitalia (flores liguladas), no fue posible
analizar los videos ya que el tipo de propagulo no era detectado correctamente por el
programa CineViewer. En consecuencia no hay resultados para estas especies.

Ninguna semilla alcanz6 su velocidad terminal a los 10 cm de caida (Figura 3). La
velocidad es la pendiente de las rectas mostradas en la Figura 3 y la velocidad terminal se
alcanza cuando ya no existe un cambio de pendiente en el tiempo, es decir, es constante. Se
puede apreciar que dicha velocidad constante no se alcanza sino hasta cerca de 30 cm de
caida.

Hubo diferencias grandes entre las especies en términos de la variacion de sus
velocidades de caida. Los propagulos que mostraron menos variacion (Crusea, Ipomoea y
Plantago) pertenecen a especies que no tienen estructuras asociadas a la dispersion por
viento. En cambio, las especies que si presentan esas estructuras, mostraron mucha mayor
variacion en la velocidad a la que cayeron sus semillas (Figura 3). Asi mismo, las especies
con mayor peso promedio, fueron las que presentaron menos variacion, ya que no tenian
forma o estructura asociadas a la dispersion aérea.

También existieron diferencias entre el ajuste de los modelos de caida que incluian
los términos cuadratico y lineal, y los modelos solo con término cuadratico (Figura 4). El
modelo que incluia solamente el término cuadratico subestimo6 la velocidad en los primeros
instantes de caida, mientras que un modelo que incluia ambos términos se ajustdé mucho
mejor a los datos. Después de los primeros milimetros de caida, ambos modelos describieron

de manera adecuada el proceso y no existieron diferencias entre ambos (Figura 4).
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Figura 3. Cambios en la altura las semillas de distintas especies tras su liberacion. Cada
panel representa una especie y cada curva corresponde a la trayectoria de un propagulo. La
velocidad es representada por la pendiente de cada curva, la velocidad terminal se alcanzo

cuando la pendiente fue constante.
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Figura 4. Modelos de caida de semillas que incluyen los términos lineal y cuadratico o solo
cuadratico en la resistencia al viento. La linea negra representa los datos observados para una
semilla de Conyza, la linea gris continua representa el modelo con el término cuadréatico,
mientras que la linea gris punteada representa el modelo que incluye tanto el término lineal
como el cuadratico. Se muestran el conjunto completo de datos (a) y los que corresponden a
los primeros instantes de la caida (b) para enfatizar tendencia del modelo cuadratico de
subestimar la velocidad al inicio de la caida. Los mismos patrones se observaron en todas las

semillas.

3.3. Evaluacion de los diferentes modelos de dispersion

En so6lo dos modelos de los cuatro evaluados se encontrd que las distancias de dispersion
predichas estuvieron correlacionadas significativamente con las distancias promedio
observadas en campo (Figura 5). Estos dos modelos fueron el balistico y el inercial, que son,

respectivamente, mas simple y el méas complejo en la medida que relaja todos los supuestos.
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Sin embargo, en ambos casos las distancias predichas por los modelos fueron bastante
menores que las observadas. En cambio, los modelos de complejidad intermedia tienden a
sobreestimar las distancias en los casos de los propagulos de especies que viajaron poco y
subestimarlas para las especies que mayor distancia recorrieron (Figura 5). En ninglin caso
hubo diferencias sustanciales entre los modelos que incluian los términos lineal y cuadratico
y los que sélo consideraban el término cuadratico en la velocidad de caida de las semillas

(Figura 5).

3.4. Evaluacion de la importancia de la variacion

Para evaluar el tipo de variacion que influye en la curva de dispersion se utilizaron so6lo los
dos modelos que fueron capaces de predecir de manera coherente cuéles semillas son capaces
de viajar mas que las otras, es decir, los modelos balistico e inercial. Ya que ambos
subestiman las distancias recorridas en campo, las curvas generadas bajo estos dos modelos
estarian también subestimadas. Para comparar las curvas sin la subestimacion (que ya puede
apreciarse adecuadamente en la Figura 5), se transformaron las distancias de las simulaciones
de manera que tuviesen la misma media que los datos experimentales. De tal manera, cada
distancia simulada fue multiplicada por el cociente de la division entre la media experimental
y la media simulada. De esta manera obligamos a las medias de las simulaciones a ser las

mismas que las experimentales y podemos comparar su variacion de manera directa.
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Figura 5. Comparacion de las distancias promedio observadas en campo y las obtenidas de
las diferentes simulaciones. Para los 4 modelos, las simulaciones que toman en cuenta para
la caida de las semillas los términos lineal y cuadratico se muestran a la izquierda y el término
cuadratico solamente a la derecha. Los modelos fueron los siguientes: Balistico I (a y b),
Balistico II (¢ y d), Perfil vertical del viento (e y f) e Inercial (g y h). Cada punto representa
un evento de liberacion. La linea continua representa la linea identidad. El valor de las

correlaciones solo se muestra para cada modelo.
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Los modelos balistico e inercial mostraron diferencias pequefias en su capacidad para
reproducir la variacién de distancias observada en campo, aunque éste no fue el caso para
algunas especies como Thymophylla (Figura 6). La variacion observada en las distancias
viajadas siempre fue mayor que la predicha por los modelos que sdlo incorporaron la
variacion en las semillas. La incorporacion de la variacion en las velocidades horizontales
del viento aumentd considerablemente la variacion en las predicciones de las distancias
viajadas, y en algunos casos incluso fue tan grande como la observada. Los modelos que
incorporan la variabilidad en las semillas y en la velocidad del viento produjeron la mayor
variacion en las distancias viajadas, pero no difirieron mucho de los modelos que sélo
consideraron al viento (Figura 6).

Con algunas excepciones, la forma de la curva de dispersion predicha fue
significativamente diferente de la observada (Tabla 5, Figura 7). Esto sucedi6 porque aun los
modelos que reprodujeron adecuadamente la varianza en las distancias recorridas tendieron
a sobreestimar la frecuencia de las distancias cercanas al origen (Figura 7). Sin embargo, si
es relevante notar que solamente los modelos que incorporaban ambas fuentes variacion
(VAB y VAI) fueron capaces de reproducir las curvas experimentales, de estos modelos, el

inercial (VAI) fue el que mayor éxito tuvo (Tabla 5).
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Figura 6. Desviacion estandar observada y predicha por los modelos. Las especies
representadas por orden de izquierda a derecha son: Conyza filaginoides, Crusea divaricata,
Florestina pedata, Ipomoea capillacea, Muhlenbergia peruviana, Plantago nivea, Sanvitalia

procumbens (flores de disco), Thymophylla auranthiaca y Tridax coronopifolia.
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Figura 7. Comparacion entre curvas de dispersion experimentales y teodricas. Para las
especies Crusea divaricata (a'y b) y Sanvitalia procumbens (flores disco) (¢ y d), se muestran
las curvas de dispersion experimentales (linea negra continua), las simulaciones con
variacion en semillas (linea gris claro punteada), variaciéon en viento (linea gris oscuro
continua) y variacion en ambos ( linea gris oscuro punteada) para los modelos balistico

(columna izquierda) e inercial (columna derecha).
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Tabla 5. Resultados de la prueba de Kolmogorov-Smirnov entre las curvas de dispersion observadas
y las predichas. Se muestra la significancia de la prueba, p , para cada evento de dispersion y el
modelo de Variacion en Semillas Balistico (VSB), Variacion en Viento Balistico (VVB), Variacion
en Ambos Balistico (VAB), Variacion en Semillas Inercial (VSI), Variacion en Vientos Inercial
(VVI) y Variaciéon en Ambos Inercial (VAI). Los casos en los que las curvas predichas no fueron

significativamente diferentes a las observadas se muestran en negritas.

Especie Evento VSB VVB VAB VSI VVI VAI

Conyza 1 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.1688
Conyza 2 <0.001 <0.001 0.1378 <0.001 <0.001 0.1570
Conyza 3 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.0797
Crusea 1 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Crusea 2 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.6089
Crusea 3 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Floresitna 1 <0.001 <0.001 0.0532 <0.001 <0.001 <0.001
Floresitna 2 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Floresitna 3 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Ipomoea 1 <0.001 <0.001 0.171 <0.001 <0.001 <0.001
Ipomoea 2 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.1577
Ipomoea 3 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Muhlenbergia 1 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Muhlenbergia 2 <0.001 <0.001 0.2061 <0.001 <0.001 0.0904
Muhlenbergia 3 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Plantago 1 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.1528
Plantago 2 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Plantago 3 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Sanvitalia 1 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Sanvitalia 2 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Sanvitalia 3 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Thymophylla 1 <0.001 <0.001 0.2050 <0.001 <0.001 0.1829
Thymophylla 2 <0.001 0.0902 0.0697 <0.001 <0.001 <0.001
Thymophylla 3 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Tridax 1 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.1561
Tridax 2 <0.001 <0.001 0.1104 <0.001 <0.001 <0.001
Tridax 3 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 0.1104
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4. Discusion y Conclusiones

Aunque las semillas no viajan a su velocidad terminal en campo, el modelo balistico predijo
el promedio de distancias recorridas de manera congruente con la realidad aunque con una
fuerte subestimacion. E1 modelo inercial no se desempefid mucho mejor. La subestimacion
de distancias que presentaron los modelos exitosos se puede explicar por la mala estimacion
de las velocidades del viento cerca del suelo. Por lo tanto, para predecir el promedio viajado
parece ser mas util estimar mejor las velocidades del viento que relajar los supuestos. Por
otra parte, la gran variacion observada en las distancias recorridas solo pudo ser reproducida
por el modelo donde se relajaron todos los supuestos iniciales. También fue necesario
incorporar variaciones tanto en las velocidades del viento, como en semillas, aunque no es
claro por qué. Aun asi, parece que en nuestro sistema puede que actue la turbulencia debido
a que la variacion observada fue casi siempre mayor que la predicha, aunque no podemos
saber hasta qué medida se observo mas variacion causada por la turbulencia o por fallas en
nuestros modelos . El hecho de que las semillas puedan viajar relativamente grandes
distancias dada la escala de las plantas en el pastizal y que exista mucha variacion en las
distancias viajadas, sugiere que en nuestro sistema de estudio no existe una limitacion por
dispersion y que probablemente todas las especies pueden llegar a casi todos los sitios del

pastizal en unas pocas generaciones.

4.1. Distancias, curvas y colas gruesas
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Las curvas de dispersion obtenidas experimentalmente presentaron un pico de probabilidad
cerca del punto de liberacion, seguido de un decremento conforme aumenta la distancia. Este
patron es bastante comun para las curvas de dispersion por viento (Wilson 1993, Nathan y
Muller-Landau 2000, Levin et al. 2003). Por otra parte, todas las curvas de dispersion
presentaron una ‘“cola gruesa”. Este sesgo concuerda con lo esperado en una distribucion
gaussiana inversa, ya que esta distribucion abarca exitosamente una cantidad considerable de
datos grandes. La distribucion gaussiana inversa, en el caso de dispersion por viento, esta
asociada a turbulencia (Katul et al. 2005). La turbulencia son fluctuaciones en las velocidades
verticales del viento y produce las colas gruesas de las curvas de dispersion ya que puede
elevar las semillas, permitiendo que alcancen velocidades horizontales mayores, viajen por
mas tiempo y recorran distancias relativamente grandes (Soons et al. 2004, Nathan et al.
2005, Katul et al. 2005, Nathan et al. 2011,). Esto puede ocurrir incluso en semillas que no
tengan estructuras asociadas para aprovechar la dispersion por viento, si las fluctuaciones son
lo suficientemente grandes y sostenidas (Soons et al. 2004).

En el experimento se observaron eventos de dispersion a larga distancia en todas las
especies, los cuales pueden tener consecuencias biologicas importantes. Esta apreciacion
tiene que ver con la escala, ya que depende del sistema y de las especies estudiadas (Nathan
et al. 2003). Ya que las distancias viajadas en promedio son de apenas unos centimetros,
considero que los eventos de dispersion a larga distancia en nuestro sistema de estudio
corresponden a distancias de apenas unos centimetros o decimetros desde la planta madre.
Pensar en que unos cuantos centimetros puede considerarse dispersion a larga distancia puede
parecer contraintuitivo, pero si tenemos en cuenta la escala y la arquitectura del sistema, si
la mayoria de las semillas de una planta recorren 20 cm, la semilla que recorra 90 cm

enfrentara procesos muy distintos a los de sus hermanas. El pastizal donde se realizaron los
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experimentos es muy heterogéneo espacialmente en distancias cortas y contiene porciones
de roca madre expuesta. De tal modo, desplazarse unos centimetros de mas puede implicar
alejarse de vecinos muy competitivos o llegar a la roca madre donde no existe posibilidad de

establecerse.

4.2. La velocidad de caida

El supuesto de que las semillas caen siempre a su velocidad terminal pocas veces se relaja,
incluso en los modelos més complejos (Nathan et al 2001, Soons et al 2004, Katul et al 2005).
Esto es porque se considera que las semillas alcanzan rapidamente una velocidad constante
después de su liberacion y el tiempo que tardan en alcanzarla es insignificante, en la magnitud
de segundos dependiendo del tipo de semilla. La mayoria de los estudios y experimentos de
dispersion de semillas que validan modelos mecanisticos basados en la ecuacion balistica
fueron realizados en sitios con alturas de liberacion mucho mayores a las de nuestro sitio de
estudio, que van desde los 0.35 hasta los 30 m (Greene y Johnson 1989, Nathan et al. 2001,
Soons et al. 2004, Trakhtenbrot et al. 2005, Stephenson et al. 2007). La corta altura de nuestro
sistema de estudio pone en tela de juicio la validez del supuesto y resalta la necesidad de
evaluar las implicaciones que tiene su violacién para modelar la dispersion por viento.
Gracias al andlisis de los videos fue posible comprobar que las semillas de las especies
utilizadas no alcanzaron su velocidad terminal a los 10 cm de caida. Pocas especies del
pastizal liberan sus semillas a una altura mayor a 10 cm, por lo que en el pastizal las semillas
rara vez viajan a su velocidad terminal al dispersarse. Seria importante entonces incorporar

la aceleracion que sufre la semilla a lo largo de los primeros centimetros de caida.
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Nuestros resultados indican que en los primeros centimetros de caida, la velocidad que
experimentan las semillas se ajusta mejor a un modelo que incluye una resistencia al aire
lineal y cuadratica que un modelo que solo incluye la resistencia cuadratica. Sin embargo, el
término lineal s6lo mostré efectos pequenos durante las primeras centésimas de segundo de
la caida, mientras que el modelo s6lo con el término cuadratico es una aproximacion bastante
aceptable. Esto se debe probablemente a que las semillas utilizadas en este estudio tienen
niimeros de Reynolds de magnitudes de 10?2 (Zarazia 2017), para lo cual la resistencia al aire
tiende a ser cuadratica. Mis resultados concuerdan con lo que se encontré en un analisis
similar con las mismas semillas, en el cual un modelo de resistencia al aire cuadratica fue el
que mejor se ajusta a los primeros momentos de caida (Zarazta 2017). No obstante, en dicho
estudio se compararon modelos que incluian resistencia al aire lineal o cuadratica y no un
modelo que tomara en consideracion ambas. Sin embargo, ya que en los primeros instantes
de caida el modelo con el término lineal representé mejor los datos y dado en el pastizal se
liberan sus semillas a veces a 2 0 3 cm de altura, es posible que la omision del término lineal

implique errores importantes en las predicciones para las especies mas pequenas.

4.3. El modelo balistico

Ya que el supuesto de velocidad constante de caida se viola, esperaria que el modelo balistico
no resultara exitoso para predecir las distancias recorridas en campo. Sorprendentemente no
solo encontré que el modelo balistico predice de manera congruente las distancias promedio,
sino que es igual de exitoso que un modelo que relaja todos los supuestos.

En general, se ha reportado que el modelo balistico es suficiente para predecir

adecuadamente la moda (Greene y Johnson 1989, Okubo y Levin 1989, Bullock y Clarke,
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Nathan et al. 2001, Soons et al. 2004) de las distancias recorridas. En mi sistema el modelo
balistico también predijo de manera correcta cudles son las semillas que viajan mas lejos o
mas cerca y (ya que hay una relacion lineal entre las distancias observadas y predichas)
reprodujo adecuadamente las magnitudes proporcionales de las diferencias entre especies.
Sin embargo, el promedio de distancias recorridas se subestim6 fuertemente.

La subestimacion de las distancias recorridas por las semillas en el modelo balistico
puede indicar que se subestimo la velocidad horizontal del viento. Esta no fue medida
directamente y el anemometro mas cercano a la altura de liberacion se encontraba a 0.54 cm
de altura, por lo que no resulta extrafio que haya un error importante en la estimacion. Este
resultado sugiere que utilizar un perfil logaritmico no es adecuado para el sistema de estudio
o bien para modelar lo que sucede muy cerca del suelo.

Cerca del dosel de la vegetacion se puede formar flujos turbulentos gracias a la
interaccion del viento con del dosel, la heterogeneidad espacial de éste y la no linealidad de
los flujos atmosféricos (Nathan y Katul 2005, Bohrer et al. 2008). La turbulencia se ha
postulado como responsable de generar distancias de dispersion de magnitudes de 2 o 3 veces
mayores que las esperadas (Nathan et al. 2011). Debido a que en nuestro sistema de estudio
el dosel se encuentra muy cercano al suelo, un perfil logaritmico que no incorpora turbulencia
podria subestimar las velocidades del viento cerca de éste. Para predecir el promedio de
distancias recorridas es mas importante medir o estimar de manera mas exacta la velocidad
horizontal del viento que relajar los supuestos iniciales.

A pesar de los resultados mostraron diferencias en las velocidades de caida entre
modelos que incluian una resistencia al aire cuadratica o cuadratica y lineal, estas diferencias
no repercutieron notablemente en las predicciones del modelo balistico. Lo mismo sucedio

en los demas modelos. Esto se puede explicar debido a que la resistencia cuadratica al aire
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se vuelve predominante muy rapidamente y gobierna la caida conforme la semilla alcanza
velocidades mayores, y gobierna la caida conforme la semilla alcanza velocidades mayores
durante la mayor parte de su viaje. En principio, propuse utilizar ambos términos debido a la
incertidumbre respecto a las fuerzas que actian sobre las semillas durante los primeros
momentos de su viaje. Para el caso de semillas, en general se considera que las fuerzas
viscosas no son considerables, a menos que sean semillas muy pequefias y ligeras, con

nameros de Reynolds cercanos o menores a uno. (Nathan et al. 2011).

4.4. Modelos de caida acelerada, perfil de viento e inercial

Si se relaja el supuesto de que las semillas caen a una velocidad constante (modelo de caida
acelerada), el modelo sobreestimo la distancia recorrida por las especies que se desplazaron
muy poco, pero la subestimo6 en el caso de aquéllas semillas que viajaron mas. Las diferencias
mas grandes entre este modelo y el balistico se encontraron en las especies que recorrieron
menores distancias. Ya que las semillas en el nuevo modelo no viajan siempre a su velocidad
maxima, sino que su velocidad fue menor durante una parte del recorrido, el tiempo de caida
se incrementd. Las simulaciones indican que, gracias a este incremento, las especies que
recorrieron distancias menores deberian de viajar mucho mas.

En el modelo donde se relajé ademas el supuesto de que las velocidades del viento
son iguales a diferentes alturas (perfil de viento), dio resultados muy semejantes al modelo
de caida acelerada. Esto es se puede explicar debido a que, aunque las semillas experimenten
distintas velocidades horizontales de viento conforme van cayendo, en promedio
experimentan las mismas velocidades de viento que las semillas del modelo de caida

acelerada. Como antes, en el modelo de perfil de viento, el incremento en el tiempo de caida
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causo la sobreestimacion de las distancias recorridas por las especies que en realidad viajaron
poco.

La incorporacion de la inercia (modelo inercial) resulté en una capacidad predictiva
marginalmente mejor que la del modelo Balistico, eliminé el problema de la sobreestimacion
de las distancias en las especies que viajaron poco en el campo. Estas semillas tienen una
inercia considerable ya que tienen la mayor masa (lpomoea, Plantago y Crusea) de entre las
especies cuya velocidad logréo medirse, y por lo tanto, tardarian mas en acoplarse a la
velocidad del viento. Esto provoca que viajen horizontalmente a velocidades bastante
menores que las del viento circundante, y por lo tanto, viajarian distancias mds cortas a las
predichas por los modelos de caida acelerada y de perfil del viento. Las semillas pequefias y
con estructuras de dispersion se aceleran rapidamente hasta alcanzar la velocidad del viento,
por lo que las distancias predichas por el modelo inercial fueron mayores y no muy diferentes
de las predichas por los modelos sin inercia.

Lo anterior implica que, en el modelo inercial, las semillas tardan mas en caer al
relajarse el supuesto de la velocidad terminal, pero también tardan més en acelerar
horizontalmente al considerarse la inercia. Esto implica una aceleracion simultanea tanto
vertical como horizontalmente. El resultado de esto es que la trayectoria de las semillas tiende
a ser mas recta que en los modelos de caida acelerada y de perfil del viento, y mas parecida
a la del modelo balistico. Tal vez por ello ambos modelos hacen predicciones semejantes. Es
importante sefialar que en los modelos empleados en esta tesis la fuerza de arrastre en el
sentido horizontal no se midié directamente, sino que se supuso que seria la misma que la
vertical. Este resultado podria contribuir a la semejanza entre los modelos inercial y balistico.

Relajar un supuesto del modelo balistico a la vez no es suficiente por si solo para

mejorar las predicciones. Es necesario relajarlos todos simultaneamente. Esto nos habla de
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que los mecanismos y factores que actian en la dispersion por viento, no lo hacen de manera
aislada. El modelo balistico es una simplificacion fuerte de la realidad. Sin embargo funciona
relativamente bien y no es especialmente importante que las semillas en realidad no viajen a
una velocidad constante, ya que el resto de los supuestos también son una caricatura de la
realidad. Los modelos que se han desarrollado recientemente siguen en general la tendencia
de representar realistamente todos los procesos y no sélo relajar un supuesto. Por ejemplo,
cuando se incluye la inercia de la semilla, esto se hace tanto vertical como horizontalmente
(Burrows 1973, Greene y Johnson 1989, Greene y Johnson 1992), siempre se hace explicito
el cambio de las velocidades horizontales del viento con la altura (Greene y Johnson 1989,

Burrows 1973, Nathan et al. 2001, Soons et al. 2004).

4.5. La variacion y las curvas de dispersion.

Entender cudl fuente de variacion resulta en una reproduccién mas fiel de las curvas de
dispersion obtenidas en campo es importante porque nos puede decir de qué factores va a
depender la forma de la curva y los eventos de dispersion a larga distancia. Se encontrd que
la variacion en semillas de una misma especie fue insuficiente para reproducir la gama de
distancias recorridas. Esto sucedi6 incluso en las especies con estructuras de dispersion, a
pesar de mostraron una variacion considerable en las velocidades de caida. Los estudios
recientes confirman mis resultados, ya que apuntan a que las diferencias intraespecificas en
la velocidad de caida no se traducen en diferencias sustanciales en las distancias recorridas,

tanto en bosques (Nathan et al. 2001, Greene y Johnson 1992) como en pastizales (Soons et

al. 2004).
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Por otra parte, incorporar variacion en las velocidades del viento abarcé gran parte de la
variacion observada en campo. Los estudios que incorporan variacion en las velocidades del
viento (Greene y Johnson 1989, Greene y Johnson 1992, Johnson et al. 1981, Nathan et al.
2001, Soons et al. 2004, Stephenson et al. 2007) indican que éste es el pardmetro que mas
variacion presenta, y por lo tanto, es el mas explicativo para reproducir la variacion en las
distancias observadas. Como podria esperarse, incorporar ambas fuentes de variacion resulto
en una gama aun mayor en las distancias predichas, asemejandose aun mas a las observadas.
Sin embargo, en muchos casos atin hubo una subestimacion de la variacion respecto a la
observada.

El hecho de que la incorporacion de las variaciones en semillas y en viento no sea
suficiente para reproducir la curva de dispersion ni abarcar toda la variacion observada, se ha
encontrado repetidas veces (Greene y Johnson 1989, Bullock y Clarke 2000, Nathan et al.
2002, Soons et al. 2004). En este tipo de modelos en general se subestima fuertemente las
colas de las curvas de dispersion y por lo tanto los eventos de dispersion a larga distancia
(Bullock y Clarke 2000, Katul et al. 2005). Esta incapacidad para predecir las distancias
recorridas por las semillas que llegan mas lejos se debe a que no se incorpora la velocidad
vertical del viento (Soons et al. 2004). Aunque en promedio ésta tiende a ser cero, puede
presentar fluctuaciones cuando la velocidad horizontal del viento es lo suficientemente rapida
e inestable para generar vortices turbulentos (Nathan et al. 2002, Nathan et al. 2005). Las
fluctuaciones en la velocidad vertical del viento, en especial si son sostenidas durante
periodos de tiempo suficientes, se han postulado como las responsables de que algunas
semillas viajen relativamente grandes distancias (Nathan et al. 2002, Soons et al. 2004). Por

lo tanto, es razonable suponer que algunas de las semillas liberadas experimentaron flujos
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turbulentos y eso explica que en muchos casos la variacion observada sea mayor que la
predicha.

A pesar de que incorporar variacion en las velocidades horizontales del viento a veces
bastd para abarcar la variacion observada en campo, no fue adecuada para reproducir las
curvas de dispersion. Los pocos casos de éxito que tuve se observaron cuando se incorporaron
las variaciones tanto en viento como en semillas. No es claro por qué incorporar la variacion
de las semillas produce mejores curvas de dispersion. También es interesante que el modelo
inercial fue el que tuvo mayor éxito al predecir la forma de las curvas. Esto nos sugiere que
las curvas de dispersion dependen pequefias variaciones morfologicas en las semillas que se
relacionan con los supuestos que se relajan en el modelo inercial, tales como la aceleracion

vertical o el acoplamiento horizontal al viento.

4.6. Perspectiva biologica

Debido a que el pastizal donde se realiz6 esta tesis es uno especialmente diverso (Martorell
et al. 2017), es relevante vincular como la dispersion puede estar jugando un papel en el
mantenimiento de esta diversidad.

El papel de la dispersion en dicho mantenimiento se ha explicado en términos de que no
todas las especies tienen la misma habilidad para dispersarse, lo cual puede crear disyuntivas
en las historias de vida (Amarasekare 2003) y generar diferenciacion de nicho, uno de los

mecanismos principales propuestos para explicar la coexistencia de especies (Chesson 2000).
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Mis datos mostraron grandes diferencias entre especies, desde 19 cm en promedio para
Conyza, hasta 3 cm para Ipomoea, lo que abre la posibilidad de que la dispersion juegue un
papel importante en la diferenciacion de nicho.

Si ocurre limitacion por dispersion, es decir, no todas las semillas llegan a todos los sitios
adecuados para su desarrollo, la dispersion también podria generar y promover la
coexistencia ayudando a las peores competidoras. Esto sucede si las especies mas vulnerables
a la competencia llegan y se establecen en lugares donde las especies mas competitivas no
pueden alcanzar, aumentando asi su crecimiento per capita y evitando la extincién
(Amarasekare 2003). La dispersion también se ha estudiado en términos de un mecanismo
de almacenamiento espacial que concentra la competencia intraespecifica en relacion a la
interespecifica (Chesson 2000, Amarasekare 2003). Sin embargo, mis resultados indican que
quizé estos procesos no son muy importantes en el sitio de estudio.

Gracias a los experimentos realizados, que incluyen una gama representativa de las
semillas que se encuentran en el sitio de estudio, creo que no existe una limitacion por
dispersion. La mayoria de las especies tienen la capacidad de dispersarse en promedio una
distancia mayor que la que suele separar a los individuos de una especie. En consecuencia,
la dispersion es suficiente para llegar a cualquier punto del pastizal con facilidad. Este tipo
de resultados va mas con la idea de un modelo de carrusel, también encontrado en un pastizal
de corta altura (van der Maarel y Sykes 1993). El modelo de carrusel se refiere a que las
especies se mueven dentro de la comunidad de tal manera que su recambio en periodos
cortos de tiempo puede compararse a un carrusel, en el cual unas plantas suben y otras bajan
frecuentemente. En este sistema se encontré que las especies tienen una alta movilidad
dentro de la comunidad y que eventualmente pueden llegar a cualquier micrositio de ésta.

Este tipo de dinamicas significa que cada micrositio dentro de la comunidad tiene una gran

59



probabilidad de ser colonizado y eventualmente todas las especies de la comunidad llegan a
todos los micrositios. Lo anterior, aunque es un modelo fenomenologico, sirve para
conceptualizar empiricamente el papel del espacio en una comunidad. Encontrar que en una
comunidad tedéricamente todas las especies pueden estar en todas partes, tiene implicaciones
significativas en como entendemos la estructura espacial de las comunidades, ya que no se
encuentra una diferenciacion espacial en donde pueden vivir las especies o si la hay, es
diminuta (Van der Maarel y Sykes 1993, Bascompté y Solé 1995). Habria que evaluar si en
nuestro pastizal, ademas de poder llegar tedricamente a todas partes, las plantas pueden
establecerse en ellas para poder empezar a estudiar el papel de la dispersion en una

comunidad con una alta movilidad de especies.
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