
UNIVERSIDAD NACIONAL AUTÓNOMA DE MÉXICO 

Instituto de Ecología 

 
 
 
 

 
 
 
 
 

Dinámica espacio-temporal a largo plazo de los pequeños 
mamíferos de la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala 

 
 
 

TESIS 
Que para obtener el grado de: 

Maestro en Ciencias Biológicas 

P         r         e         s         e         n         t         a 
Biol. Edgard David Mason Romo 

 
 
 

Director de tesis: Dr. Gerardo Jorge Ceballos González 

 
 
 
México, D.F.                                                                    marzo 2009



 

UNAM – Dirección General de Bibliotecas 

Tesis Digitales 

Restricciones de uso 
  

DERECHOS RESERVADOS © 

PROHIBIDA SU REPRODUCCIÓN TOTAL O PARCIAL 
  

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal 
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México). 

El uso de imágenes, fragmentos de videos, y demás material que sea 
objeto de protección de los derechos de autor, será exclusivamente para 
fines educativos e informativos y deberá citar la fuente donde la obtuvo 
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro, 
reproducción, edición o modificación, será perseguido y sancionado por el 
respectivo titular de los Derechos de Autor. 

 

  

 



ÍNDICE DE CONTENIDO                                                      PÁGINA 
 
 
DEDICATORIA.............................................................................................VII 
 
AGRADECIMIENTOS..................................................................................IX 
 
RESUMEN........................................................................................................1 
 
INTRODUCCIÓN............................................................................................2 

 
La importancia de los estudios ecológicos de largo plazo...................2 

 
ANTECEDENTES...........................................................................................5 
 

Diversos taxa...........................................................................................5 
 
Mamíferos................................................................................................6 

 
CAPÍTULO 1 ANÁLISIS HISTÓRICO Y METODOLÓGICO DE LOS 
ESTUDIOS DE DINÁMICA 
POBLACIONAL............................................................................................15 
 

Antecedentes históricos.......................................................................16 
 
Importancia relativa de los factores endógenos y exógenos...........17 
 
Importancia de la dinámica poblacional en la teoría ecológica........18 
 
El análisis matemático de las series de tiempo.................................24 
 
Marco teórico de los modelos informático-teóricos..........................30 

 
La elección del modelo.........................................................................42 

    
CAPÍTULO 2 DINÁMICA POBLACIONAL DE LOS PEQUEÑOS 
MAMÍFEROS DE CHAMELA-CUIXMALA.............................................46 
 
JUSTIFICACIÓN...........................................................................................47 
 
OBJETIVOS...................................................................................................48 
 

Objetivo general....................................................................................48 
 
Objetivos particulares.......................................................................... 48 

   
HIPÓTESIS.....................................................................................................49 
 



Componente espacial...........................................................................49 
 
Componente estacional........................................................................49 
 
Componente de largo plazo.................................................................49 

 
SITIO DE ESTUDIO.....................................................................................50 

 
Ubicación...............................................................................................50 
 
Clima.......................................................................................................51 
 
Vegetación.............................................................................................51 
 
Mastofauna............................................................................................52 

 
MÉTODOS......................................................................................................54 

 
Recolecta de datos................................................................................54 
 
Análisis de datos...................................................................................55 

 
RESULTADOS..............................................................................................59 

 
Tendencias negativas en las dinámicas poblacionales....................60 
 
El orden de la estructura de retroalimentación..................................60 

 
Modelado de series de tiempo.............................................................62 

 
Selva baja...............................................................................................62  

 
Selva mediana.......................................................................................65 

 
DISCUSIÓN....................................................................................................79 
 

La precipitación como perturbación exógena....................................79 
 
Diversidad de dinámicas poblacionales.............................................82 
 
Estructuras de retroalimentación........................................................85 

 
CONCLUSIONES.........................................................................................90 
 
REFERENCIAS.............................................................................................92 
 
ANEXOS.......................................................................................................119 
 



Tabla 1. Promedios mensuales y acumulados anuales (AA) de la 
precipitación en milímetros registrada en la región de Chamela-Cuixmala 
durante el periodo 1987-2007. Las celdas obscurecidas representan la 
temporada de lluvias de la región, de junio a octubre y la celda en negritas 
y obscurecida es el evento de precipitación atípica registrado en enero de 
1992, los años en los que el acumulado anual fue más bajo del promedio 
(772±258mm) están marcados en obscuro. (fuente: 
http://www.ibiologia.unam.mx/ebchamela/www/clima.html).....................120 
 
Tabla 2. Mamíferos pequeños registrados en la región a la que pertenece la 
Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala (Ceballos y Miranda, 1986 y 2000), 
señalando las especies y géneros endémicos (Ceballos y Rodríguez, 1993), 
especies introducidas y el estatus de conservación de cada una (SEMARNAT, 
2002 y Ceballos et al., 2005), Género y especie significa que tanto el género 
como la especie son endémicas de México. *Presente de México a 
Sudamérica......................................................................................................121      
 
Series de tiempo de las especies con suficiente abundancia y recurrencia 
para ser analizadas........................................................................................122 
 
Figura 12: abundancia anual de Liomys pictus en la selva baja, línea negra, y 
en la selva mediana, serie gris, de Chamela-Cuixmala, de 1990 a 2007........122 
 
Figura 13: abundancia anual de Nyctomys sumichrasti en la selva mediana de 
Chamela-Cuixmala, de 1990 a 2007...............................................................123  
 
Figura 14: abundancia anual de Oryzomys couesi, línea negra, y Oryzomys 
melanotis, línea gris, en la selva mediana de Chamela-Cuixmala, de 1990 a 
2007.................................................................................................................124 
 
Figura 15: abundancia anual de Osgoodomys banderanus, línea negra, y 
Peromyscus perfulvus, línea gris, en la selva mediana de Chamela-Cuixmala, 
de 1990 a 2007................................................................................................125 
 
Análisis de PRCF (parcial rate correlation analysis) para cada especie de 
pequeño mamífero de Chamela-Cuixmala con datos suficientes para ser 
modelada matemáticamente.........................................................................126 
 
Figura 16. Estructura de retroalimentación de Liomys pictus en selva baja, 
negativa y de primer orden, sin desfases temporales, lo cual sugiere que no es 
afectada por la interacción con otras especies. ..............................................126 

 
Figura 17. Estructura de retroalimentación de Liomys pictus en selva mediana 
(sin tendencia), muestra retroalimentación negativa y de primer orden, sin 
desfases temporales, lo cual sugiere que no es afectada por la interacción con 
otras especies. ................................................................................................127 

 
Figura 18. PRCF de Nyctomys sumichrasti, sin tendencia, muestra una 
estructura de retroalimentación negativa de primer orden sin evidencia de 



efectos de segundo orden, generados por interacciones 
interespecíficas................................................................................................128  

 
Figura 19. PRCF de Oryzomys couesi, muestra una estructura de 
retroalimentación negativa de segundo orden, lo que significa que la dinámica 
de esta especie está perturbada de manera importante por competencia 
interespecífica, se sugiere que al ser dinámica de segundo orden se asuma 
cierto nivel de periodicidad y es posible que se trate de competencia por 
interferencia dentro del mismo nivel 
trófico...............................................................................................................129 
 
Figura 20. PRCF de Oryzomys melanotis, presenta una estructura negativa de 
retroalimentación de primer grado con efectos importantes de perturbaciones 
negativas de segundo grado marcada por ciclos de 2-3 años posiblemente 
generados por fuertes interacciones tróficas en una estructura de 
retroalimentación negativa donde se puede también inferir competencia por 
interferencia con especies que compartan cercanamente su nicho 
ecológico..........................................................................................................130 

 
Figura 21. Análisis de PRCF de Osgoodomys banderanus, mostrando una 
estructura de retroalimentación de primer grado, sin evidencias de periodicidad 
o efectos negativos de segundo orden debido a interacciones de segundo 
orden................................................................................................................131 

 
Figura 22. PRCF de Peromyscus perfulvus, muestra una estructura de 
retroalimentación negativa de primer orden, con ligera evidencia de efectos 
segundo orden, probablemente debidos a interacciones con otros niveles 
tróficos.............................................................................................................132 
 
Clave para las siglas utilizadas en las ecuaciones de los modelos 
realizados.......................................................................................................133 
 
Tabla 3: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker 
(1954) para analizar la dinámica poblacional de Liomys pictus en los sitios de 
selva baja. La nomenclatura viene explicada en la clave al inicio de esta 
sección.............................................................................................................134 
 
Tabla 4: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker 
(1954) para analizar la dinámica poblacional de Liomys pictus en los sitios de 
selva mediana (sin tendencia). La nomenclatura viene explicada en la clave al 
inicio de esta sección.......................................................................................135  
 
Tabla 5: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker 
(1954) para analizar la dinámica poblacional de Nyctomys sumichrasti en los 
sitios de selva mediana (sin tendencia). La nomenclatura viene explicada en la 
clave al inicio de esta sección..........................................................................136 
 
Tabla 6: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker 
(1954) para analizar la dinámica poblacional de Oryzomys couesi  en los sitios 



de selva mediana. La nomenclatura viene explicada en la clave al inicio de esta 
sección.............................................................................................................137 
 
Tabla 7: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker 
(1954) para analizar la dinámica poblacional de Oryzomys melanotis  en los 
sitios de selva mediana. La nomenclatura viene explicada en la clave al inicio 
de esta sección................................................................................................138 
 
Tabla 8: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker 
(1954) para analizar la dinámica poblacional de Osgoodomys banderanus en 
los sitios de selva mediana. La nomenclatura viene explicada en la clave al 
inicio de esta sección.......................................................................................139 
 
Tabla 9: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker 
(1954) para analizar la dinámica poblacional de Peromyscus perfulvus en los 
sitios de selva mediana. La nomenclatura viene explicada en la clave al inicio 
de esta sección................................................................................................140 
 
Tabla 10. Datos de los modelos con mejor soporte por especie y tipo de 
vegetación (especie), La clasificación (rank), la varianza explicada (R2), la 
(ecuación), los valores de la ecuación logística generalizada de Ricker (1954): 
el valor individual de la competencia en relación a la densidad (a), a>1 si la 
densidad aumenta la competencia y a<1 se encuentran habituados a la 
competencia. (b) tasa reproductiva máxima, (c) competencia interespecífica o 
el agotamiento de los recursos, (d) el efecto de las lluvias dentro de la 
temporada, junio a octubre,  (e) el efecto de la lluvia fuera de temporada 
(noviembre a mayo), con la precipitación atípica de enero de 1992. 1 y 2 son la 
desviación logarítmica de la predicción generada Σ (Observada-predicha)/9, 1 
para la predicción basada en la ecuación desde el primer punto (full time) y  2 
es el error en la predicción de paso a paso (one step ahead). Se analizaron 
efectos de perturbación exógena vertical y lateral (modelos b), para la dirección 
de la perturbación está dada por el signo del resultado, para los modelos b los 
signos significan lo inverso a su valor..............................................................141 
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harmonize with my aspirations”. 
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RESUMEN 
 

El generar predicciones cuantitativas sólidas de los efectos ambientales sobre 

la estructura de retroalimentación de las poblaciones es uno de los objetivos 

centrales de la ecología poblacional. Usando metodologías cuantitativas, el 

marco teórico-informático de análisis estadísticos y un monitoreo de largo plazo 

se busca cumplir el objetivo de determinar la dinámica poblacional de los 

pequeños mamíferos de dos selvas secas del pacífico occidental de México. El 

trampeo de los pequeños mamíferos se ha realizado ininterrumpidamente 

desde 1990 hasta el presente. Debido a que varias especies son muy raras 

solo siete de doce se analizaron en selva mediana y una en selva baja. Los 

modelos sugieren efectos verticales positivos de la lluvia en todas las especies 

y algunos son afectados de forma lateral, al modificarse la disponibilidad de 

recursos. La especie más abundante son contrastantes entre la climáticamente 

menos severa selva mediana, donde su dinámica es casi exclusivamente 

densodependiente y la más severa selva baja, donde la lluvia juega un papel 

fundamental para esta especie, especialmente la lluvia atípica. La mayoría de 

las especies tienen retroalimentación de primer orden, las especies arborícolas 

y semiarborícolas muestran evidencias de cierto grado de interacciones 

interespecíficas positivas. De manera contrastante a las otras especies, tanto 

Oryzomys couesi como O. melanotis presentan importantes 

retroalimentaciones negativas de segundo orden, que sugieren una dinámica 

cíclica con efectos de depredadores y competencia interespecífica, 

respectivamente. La trascendencia de este estudio se incrementa por la alta 

proporción de especies endémicas estudiadas, la importancia de la 

conservación en las selvas tropicales secas y el hecho de ser el primer estudio 

de largo plazo realizado sobre dinámica poblacional de pequeños mamíferos 

en selvas tropicales. El profundo  conocimiento generado de este grupo en 

selvas tropicales es fundamental para la conservación, manejo y posteriores 

estudios en uno de los ambientes más amenazados del planeta.  

 

 
 



INTRODUCCIÓN 
 

El estudio de los cambios en la abundancia de las especies han sido un 

objetivo primordial para la ecología desde finales del siglo XIX e inicios del siglo 

XX (e.g. Harting, 1892; Howell, 1923; Elton, 1924; Elton & Nicholson, 1942; 

Lima, 2001; Lima et al., 1999; Moran, 1953).  

Hoy en día se reconoce la importancia tanto de los patrones exógenos o 

denso-independientes (e.g. precipitación o depredación especializada) y las 

variables endógenas o denso-dependientes (e.g. competencia intraespecífica, 

índice reproductivo, mortandad) en la explicación de las distintas dinámicas 

poblacionales (Lima, 2001; Lima et al., 1999; Lima & Jaksic, 1999).  

El estudio de la dinámica poblacional requiere de trabajo de largo plazo y 

ha sido fundamental para la fundamentación de la teoría ecológica (Berryman, 

2003; Turchin, 2001), la conservación y el manejo (Brown et al., 2001). 

 
La importancia de los estudios ecológicos de largo plazo 

 
Una parte muy importante de los estudios ecológicos, teóricos y 

empíricos, han tenido como objetivo entender la estructura y dinámica de 

poblaciones, identificando y estudiando sus relaciones.  

Aislar estas entidades de las complicaciones de los sistemas en los que 

se llevan a cabo, ha resultado una estrategia eficaz para entender la mayoría 

de los procesos ecológicos fundamentales (respuestas al estrés, recursos 

alimentarios o ambientales limitantes, interacciones intra e interespecíficas) 

pero éste enfoque ha sido menos exitoso para entender relaciones espaciales y 

temporales complejas en la abundancia, distribución y diversidad de especies o 

sus complicadas funciones en los ecosistemas (Tilman, 1989).  

Desde los años 80 se han utilizado enfoques distintos para entender de 

manera más completa las relaciones complejas que existen entre escalas 

temporales y espaciales más grandes e interacciones más complejas entre 

distintos sistemas que las buscadas por los enfoques anteriores (Brown et al., 

2001). Estos nuevos enfoques han mostrado una complejidad más allá de lo 



esperado anteriormente con las visiones tradicionales (Brown et al., 1986; 

Brown et al., 2001; Tilman, 1989). 

Desafortunadamente la inmensa mayoría de los estudios ecológicos (y 

biológicos en general, excepto los paleontológicos) se realiza en plazos más 

cortos de lo necesario para captar los cambio interanuales en la dinámica de 

las poblaciones, esto es debido principalmente a limitantes en los incentivos 

académicos, financieros, institucionales y los requisitos de las revistas 

arbitradas (Franklin, 1989; Tilman, 1989). Por lo tanto la mayoría de los 

estudios ecológicos son realizados en periodos de 3 años o menos (Figura 1). 

Las cortas escalas temporales y espaciales de resultan inadecuadas e 

insuficientes para obtener y comprobar conclusiones e hipótesis robustas, así 

como observar patrones complejos en los distintos niveles de la ecología, y 

entre ellos (Franklin, 1989; Tilman, 1987; Brown et al., 2001).  

 

 
Figura 1: Duración de los estudios de campo publicados en Ecology entre 1976 y 1988 

(Tilman, 1989). Es importante señalar que casi todos los estudios con duración de más 

de 100 años están basados en reconstrucciones paleontológicas y no en datos recabados 

para el estudio mismo.  

 

Las conclusiones generadas por los estudios ecológicos de largo plazo 

(LTERs por sus siglas en inglés) han reformado o confirmado de manera 



sustancial las diferentes bases teóricas  de distintas disciplinas, así como la 

forma en la que se perciben los distintos fenómenos estudiados, 

desafortunadamente la mayoría de los sitios LTER, en los países incluidos en 

este esquema, no incluyen proyectos de muestreos de pequeños mamíferos y 

la distribución de los que si realizan estudios de largo plazo con pequeños 

mamíferos está sesgada a Europa (ver ILTER Network, 2000). 

 

 



ANTECEDENTES 
 

Debido a la diversidad de estudios que anteceden al presente, tanto 

taxonómica como geográficamente se decidió dividir esta sección en dos 

secciones, la primera incluyendo estudios representativos de todos los taxa 

estudiados por medio de series de tiempo excluyendo los mamíferos y un 

segundo grupo que describirá únicamente estudios realizados sobre mamíferos 

a largo plazo, dando un énfasis especial a este taxón. 

 

Diversos taxa 
 

Dentro de los estudios de dinámica poblacional los métodos informático-

teóricos han sido de gran ayuda para la resolución de conflictos en 

conservación y manejo de especies al poder, las distintas partes involucradas, 

comparar directamente los distintos modelos generados a partir de los datos 

biológicos disponibles (Anderson et al., 1999, 2001). Este ha sido el caso del 

manejo de los bosques y la conservación del búho manchado de Norteamérica 

(Strix occidentalis), en el que el desacuerdo existente entre conservacionistas y 

manejadores forestales ha causado que esta especie, amenazada por la 

pérdida de su hábitat (bosques de coníferas maduros), vea comprometida la 

viabilidad de sus poblaciones a largo plazo, utilizando el AIC ha sido posible 

acercarse a un consenso que beneficiará a ambas partes, permitiendo la 

coexistencia de ambas visiones y la permanencia de esta especie (Anderson et 

al., 1999, 2001).    

El estudio de la dinámica poblacional ha permitido conocer, entre otros, 

los efectos, sobre la dinámica de las poblaciones estudiadas, de la variación 

climática y de los gradientes regionales (Sæther et al., 2003), del cambio 

climático causando un incremento en la depredación de nidos (Adamík & Král, 

2008), la influencia de la disponibilidad de alimento (Oro et al., 2004), la 

entrada temprana de la primavera (Ludwig et al., 2006), la altitud y la sincronía 

(efecto Moran) climática (Watson et al., 2000), el clima como detonador de la 

reproducción y supervivencia (McDonald et al., 2004) y las interacciones 

interespecíficas (Brawn & Robinson, 1996) en la dinámica poblacional de 



diversas especies de aves, lo cual ha permitido calcular el tiempo probable de 

extinción de poblaciones insulares (Sæther et al., 2000). 

De igual manera el análisis de la dinámica poblacional por medio de 

series de tiempo de largo plazo, utilizando los métodos informático-teóricos, es 

de un enorme valor para predecir las tendencias poblacionales de especies o 

grupos amenazados, como es el caso de los anfibios, en donde se ha 

demostrado que el declive de este grupo no solo es debido a infecciones 

fúngicas (causadas principalmente por Batrachochytrium dendrobatidis), sino 

que también existen importantes influencias de los factores exógenos 

(McMenamin et al., 2008; Meyer et al.,1998; Rohr et al., 2008).  

Algunos entomólogos han utilizado este análisis desde antes que la 

mayoría de los ecólogos modernos (Berryman, 1978; Lima, 2001) lo cual ha 

permitido un importante acervo de series de tiempo que han permitido conocer 

desde aspectos ecológicos básicos, como los mecanismos de regulación 

endógena y demografía (Bjørnstad et al., 1999), efectos de los patrones 

climáticos y latitudinales (Lima et al., 2008) o el efecto Moran de sincronización 

espacial (Liebhold et al., 2006; Liebhold & Kamata 2000), y conclusiones 

aplicables a la biología de la conservación (Ehrlich & Murphy, 1987; McLaughlin 

et al., 2002a y 2002b) Y el comportamiento milenario de plagas agrícolas de 

gran importancia económica y social (Stige et al., 2007).    
 

Mamíferos 
 

En el caso de los mamíferos grandes existen diversos estudios de 

dinámica poblacional que señalan la importancia de los factores climáticos en 

la regulación de especies tan distintas como Eubalaena australis y 

Arctocephalus gazella, cuyas dinámicas son reguladas con un desfase 

temporal por la oscilación en la temperatura de la superficie marina, que 

funciona como una perturbación lateral disminuyendo la disponibilidad de 

alimento y así la tasa reproductiva de ambos mamíferos marinos (Forcada et 

al., 2005; Leaper et al., 2006).  

En el caso de los ungulados el clima, junto con las interacciones 

interespecíficas son factores fundamentales para explicar su dinámica 



poblacional, tanto en el caso de Rangifer tarandus cuya dinámica también es 

afectada por la competencia interespecífica (Tyler et al., 2008) y la carga de 

endo-parásitos  (Albon et al., 2002). En el caso de Capreolus capreolus, en que 

existe un desfase temporal muy notorio en las interacciones interespecíficas 

que marca su dinámica poblacional (Pettorelli et al., 2002). En otros casos 

como el de Alces alces la dinámica es compleja, e incluye el clima, junto a 

factores denso-dependientes, como los depredadores (sensu Royama, 1992) y 

la disminución en la disponibilidad de alimento (Post et al., 2002, Vucetich & 

Peterson, 2003).  

Para Loxodonta africana el estudio de series de tiempo cercanas a los 

200 años muestran que antes de la década de 1950 el principal factor que 

causaba el declive de sus poblaciones era la pérdida de hábitat, por medio de 

efectos laterales (disminución en la disponibilidad de alimento y hábitat), 

mientras en el último medio siglo la cacería ilegal es la que mantiene a esta 

especie en situación crítica (Milner-Gulland & Beddington, 1993). 

Stoddart et al. (2001) demuestran, por medio de series de tiempo que la 

interacción entre coyote (Canis latrans) y las ovejas en Idaho, Estados Unidos, 

es dependiente de la cantidad de presas naturales (Lepus californicus) 

disponibles para el coyote, mientras existan liebres, aunque sea en densidades 

bajas, los coyotes las consumen de manera preferente sobre las ovejas.    

En el caso de los estudios con mamíferos, al igual que la mayoría de los 

estudios ecológicos, son realizados en plazos cortos (Tilman, 1989). 

Específicamente en el caso de los pequeños mamíferos existen excepciones 

notorias que han permanecido durante décadas, logrando resultados de gran 

relevancia para la disciplina: 

Debido a la abundancia de series de tiempo para varias especies de 

pequeños roedores (y otros mamíferos), se han logrado publicar cientos 

(incluso miles) de artículos sobre la dinámica poblacional y sus causas en 

pequeños mamíferos, como Lemmings (Lemmus spp. y Dicrostonyx spp.) y 

meteoritos (Microtus spp. y Clethrionomys spp.) y durante décadas, a veces 

más de 50 años, han logrado conclusiones que han sustentado y generado el 

marco teórico de los estudios de dinámica poblacional a nivel mundial (Lima et 

al., 2008).  



Uno de los fenómenos más estudiados, especialmente en roedores, ha 

sido la ciclicidad de sus fluctuaciones poblacionales. Lima et al. (2006a) 

utilizaron decenas de series de tiempo a lo largo de toda Europa, algunos 

puntos en Japón, Groenlandia y los Estados Unidos, para analizar la estructura 

de retroalimentación y los periodos de fluctuación de varias especies de 

microtínidos (Apodemus spp., Arvicola terrestris, Clethrionomys spp., Microtus 

spp.) y Lemmings (Lemmus spp. y Dicrostonyx groenlandincus) encontrando 

que, contrario a lo publicado anteriormente (e.g. Gilg et al., 2003; Hanski et al., 

1991, 1993, 2001; Hansson & Henttonen, 1985; Henttonen et al., 1987; Ruxton 

& Lima, 1997; Turchin & Hanski, 2001, y de acuerdo con algunos otros estudios 

(e.g. Graham & Lambin, 2002; Turchin, 2001), las dinámicas poblacionales de 

las especies analizadas están dominadas por una estructura de 

retroalimentación negativa de primer orden que está poco afectada por la 

latitud, localidad geográfica o especie, excepto en el caso de Arvicola terrestris, 

especie en la que encontraron señales de una estructura de retroalimentación 

negativa de segundo orden (Lima et al., 2006a).  

En un estudio de 43 años realizado en Canadá Fryxell et al. (1998) 

analizaron la dinámica poblacional de los pequeños mamíferos de un bosque 

templado, encontrando dinámicas de primer orden para todas las especies 

estudiadas (Blarina brevicauda, Clethrionomys gapperi, Napaeozapus insignis, 

Peromyscus maniculatus, Sorex cinereus, Tamias striatus, Tamiasciurus 

hudsonicus), con excepción de la ardilla voladora (Glaucomys sabrinus), que 

presenta una dinámica de segundo orden con periodicidad en sus oscilaciones. 

Se ha estudiado, también, la dimensión temporal y las fluctuaciones 

cíclicas que viven estas especies así como la relación directa que tienen sus 

dinámica poblacionales con la abundancia de depredadores (Bierman et al., 

2006; Bjørnstad et al., 1995; Ekerholm et al., 2001; Hanski y Korpimäki, 1995; 

Jánová et al., 2003; Lima et al., 2006a; Ruxton & Lima, 1997) y de manera 

indirecta con los ciclos reproductivos de especies tan distantes como los 

invertebrados marinos del antártico y las aves marinas que migran a esas 

latitudes (e.g. Blomquist et al., 2002). 

El gradiente latitudinal de las fluctuaciones poblacionales de roedores 

europeos ha sido una de las principales preocupaciones de los modeladores de 

poblaciones en aquella región. Tkadlec y Stenseth (2001) encontraron que, al 



analizar nuevas series de tiempo de Polonia, República Checa y República 

Eslovaca, encuentran las conclusiones opuestas a lo que se ha propuesto 

durante décadas en la península escandinava, en este caso las poblaciones 

más norteñas son más estables y las del sur tienen oscilaciones más fuertes 

(Marcström et al., 1990; Tkadlec & Stenseth, 2001), a diferencia de las 

escandinavas, en las que las poblaciones más cercanas al ártico tienen 

oscilaciones más fuertes que las presentes al sur (Lima et al., 2006a). 

En los Estados Unidos (principalmente en pastizales, hábitat boscosos y 

semidesérticos)  también se han realizado diversos estudios de largo plazo. 

Cameron y Kincaid (1982) encuentran que la competencia interespecífica entre 

Sigmodon hispidus y Reithrodontomys fulvescens no es simétrica, sino que 

afecta de manera distinta a ambas especies, al excluir de los sitios a la primera 

la otra se ve beneficiada, mientras que no sucede a la inversa. Brady y Slade 

(2004) observan ciclos de entre 3 y 7 años en las poblaciones de una 

comunidad de varias especies de roedores. Al comparar durante 25 años las 

poblaciones de Microtus ochrogaster y M. pennsylvanicus encontraron 

diferencias en el tipo de presión por depredación entre ambas especies (Getz 

et al., 2005), lo cual genera diferencias entre los ciclos poblacionales presentes 

en ambas especies (Getz et al., 2006).  

Otros estudios (Reed et al., 2006; Reed & Slade, 2006; Rehmeier et al., 

2005) encontraron con un trabajo de 20 años, que en un pastizal que existe 

una correlación negativa entre la intensidad relativa del invierno y la 

abundancia de Sigmodon hispidus. Mientras Elias et al. (2006) determinaron 

una relación lateral entre el clima, por medio de la producción de semillas y 

Clethrionomys gapperi.  

En hábitat desérticos el grupo de James Brown lleva más de dos 

décadas estudiando y experimentando continuamente con las poblaciones y 

comunidades de pequeños mamíferos ahí presentes y han encontrado 

resultados notables, concluyendo que las hipótesis y teorías originalmente 

planteadas no resuelven todas las fluctuaciones y cambios aparecidos durante 

los años (e.g. Brown, 1973; Brown y Harney, 1991 y 1993; Brown y Lieberman, 

1973; Brown y Munger, 1985; Brown y Zeng, 1989; Brown et al., 1979, 1986, 

1997 y 2001; Valone & Brown, 1995). 



Las ratas canguro (Dipodomys spp.) encontradas en los sitios han 

demostrado ser, a lo largo de los años, fundamentales para mantener la 

estructura de la vegetación, la cual al ser excluidos estos animales pasa de 

desierto con parches de vegetación a un sistema arbustivo (Brown et al., 2001). 

De la misma manera se encontró que a diferencia de otras especies 

(Chaetodipus y Perognathus) las ratas canguro prefieren hábitats abiertos y 

arenosos, por lo que al cambiar el medio físico son excluidas naturalmente o 

extirpadas de la zona (Bowers y Brown, 1982; Brown y Heske, 1990).  

Los trabajos a largo plazo generados por este grupo de investigación 

han observado cambios importantes en sus conclusiones a lo largo del tiempo, 

mientras que al inicio se pensó que las hormigas y los roedores competían por 

las semillas presentes directamente, al pasar los años los autores encontraron 

que al consumir distintos tamaños de semillas estos dos grupos de granívoros 

generan una relación mutualística indirecta (Figura 2), beneficiando al otro 

grupo al dejarle disponibles las semillas de su preferencia (Brown, 1979; Brown 

et al., 1986). Al analizar la influencia de fluctuaciones climáticas, como el 

proceso estacional y El Niño, Guo y Brown (1997) encontraron diferencias en la 

forma en que distintas especies y gremios son afectados por estos factores de 

manera diferencial, por lo cual los estudios de largo plazo permiten una 

perspectiva única para entender la dinámica de las poblaciones y comunidades 

en su ambiente, así como para determinar y predecir patrones anuales en la 

dinámica de las poblaciones y comunidades (Bowers et al., 1987; Brown et al., 

2001). 



 

 
Figura 2: Conclusiones contrastantes entre los estudios de corto y largo plazo, mientras 

en el estudio de corto plazo se puede inferir que las hormigas y los roedores compiten 

por las semillas, en el estudio de largo plazo se observa que por  la división de tamaño 

de semillas en la dieta estos dos grupos de granívoros se benefician mutuamente al 

permitirle al otro grupo consumir las semillas que prefiere (Brown et al., 1986 citado en 

Tilman, 1989). 

 

Otro sitio templado en donde ha sido investigada (no tan intensivamente) 

la dinámica de las poblaciones de pequeños mamíferos es Hokkaido, Japón, 

donde el gobierno ha llevado a cabo muestreos durante más de 30 años en 

bosques manejados, cuyo objetivo era generar series de tiempo de 

Clethrionomys rufocanus, una especie que genera problemas de irrupciones 

cíclicas. Stenseth et al. (1996, 2003b) analizan estos datos y determinan la 

importancia de los factores denso-dependientes (especialmente la depredación 

especializada) y los denso-independientes (el clima, especialmente en 

invierno), obteniendo datos comparables con las demás bases de datos a nivel 

mundial (Batzli, 1999; Saitoh et al., 1999).    

Dentro de los pocos estudios generados en Oceanía, Choquenot & 

Ruscoe (2000) encontraron que las fluctuaciones cíclicas de Mus musculus en 

los bosques de Nueva Zelanda son debidas a factores climáticos y 

disponibilidad de recursos. Diversos autores señalan la importancia del clima 

en la regulación de las poblaciones de pequeños mamíferos de Australia 

(Brown & Davies, 2004; Brown & Singleton, 2004; Krebs et al., 2004; Letnic & 

Dickman, 2006; Madsen & Shine, 1999; Madsen et al., 2006a, 2006b).  



En las zonas tropicales del mundo existen muy pocos estudios de largo 

plazo. Es importante recordar que en las regiones tropicales del mundo varios 

de los problemas con los que tiene que lidiar para generar bases de datos de 

largo plazo, como los incentivos económicos y administrativos, son más 

severos debido a que la mayoría de los países ubicados en la zona intertropical 

son países en desarrollo con limitadas posibilidades económicas (Tilman, 

1989). Eso no solo incide en la cantidad de investigaciones a largo plazo que 

se realizan, sino que también causa una mucho mayor presión social sobre los 

recursos naturales, por la mayor pobreza en las zonas tropicales (Myers et al., 

2000; Pimm & Raven, 2000; Primack et al., 2001), lo cual incrementa la 

necesidad de utilizar inteligentemente los (muchas veces escasos) recursos 

para la conservación en las regiones tropicales (Carwadine et al., 2008). 

Igualmente se incrementa la importancia y necesidad de estudios de largo 

plazo en las regiones tropicales, especialmente las más amenazadas, como las 

selvas secas (Janzen, 1988). 

Los trópicos americanos comparten con sus contrapartes mundiales la 

escasez de estudios ecológicos de largo plazo, en uno de estos pocos es el 

estudio realizado en la Isla Barro Colorado en Panamá (Wright et al., 1999) se 

probó la relación que existe entre la variabilidad en la producción de frutos 

carnosos, la hambruna en distintas especies de mamíferos herbívoros y 

granívoros y el efecto causado en la precipitación por el fenómeno 

climatológico de El Niño con datos obtenidos a lo largo de 49 años de 

muestreo. Los autores definen que durante la temporada seca del año 

siguiente al cual se presentó el fenómeno atmosférico, El Niño, la fructificación 

se redujo de manera considerable, causando una mayor mortandad en los 

mamíferos de la región. 

En la región neotropical  existe una excepción notable y son los 

esfuerzos realizados por investigadores sudamericanos, específicamente en 

las regiones norte-centro, centro y centro-sur de Chile, donde se han publicado 

una gran cantidad de artículos cuyo objetivo es conocer la dinámica poblacional 

de las especies de pequeños mamíferos (Crespin & Lima, 2006; Laurent & 

Lima, 2006; Lima, 1999b; Lima, 2001; Lima et al., 1999; Merrit et al., 2001), la 

demografía para explicar la dinámica poblacional (Lima et al., 1999) así como 



la importancia de el fenómeno climático global El Niño para definir las 

fluctuaciones de las poblaciones (Lima et al., 1999).  

En Costa Rica Fleming, Janzen y colaboradores han observado la 

importancia de Liomys salvini como depredador de semillas, lo cual al ser de 

manera selectiva afecta de manera fundamental a la estructura de la 

comunidad vegetal, al disminuir el reclutamiento de algunas especies arbóreas 

(Fleming y Brown, 1975; Janzen, 1971; 1982a, 1982b; 1986a, 1986b y 1988).  

Distintos trabajos de largo plazo con pequeños mamíferos de climas 

áridos y templados de Sudamérica (Lima, 2001; Lima y Jaksic, 1988; Lima et 

al., 1998, 1999, 2001, 2002a y 2003) han descrito las relaciones de las 

dinámicas poblacionales, la competencia interespecífica, la depredación y la 

estructura de la comunidad con la variación climática anual (e.g. El Niño).  

Se han encontrando distintas respuestas entre especies de marsupiales 

(e.g. Thylamys elegans) y roedores (Akodon olivaceus y Phyllotis darwini), en el 

caso de Phyllotis darwini se encontraron relaciones complejas y no lineales 

(time lags) entre la dinámica poblacional y los procesos estacionales, anuales y 

la depredación, estos patrones difieren de los de Thylamys elegans, también se 

muestran las diferencias entre distintos hábitat (Lima et al., 2002).  

   En las selvas tropicales secas del occidente de México, específicamente 

en la región de Chamela-Cuixmala, existen varios trabajos de corto plazo que 

tratan sobre algunos aspectos de la estructura poblacional de los mamíferos 

pequeños de la región (Briones y Sánchez-Cordero, 1999 y 2006; Collet et al., 

1975; Domínguez-Castellanos, 2000; Hernández, 2000; Pérez- Saldaña, 1978), 

en particular de la especie más común, Liomys pictus.  

Pero no es sino hasta 1989 que existe un estudio (de corto plazo) 

completo de la estructura de la comunidad y la dinámica poblacional de los 

pequeños mamíferos de la región (Ceballos, 1989), a pesar de su gran 

cantidad de endemismos y la elevada riqueza de especies de la región 

(Ceballos y García, 1995; Ceballos et al., 1998) no se han publicado estudios 

de largo plazo en la zona con este grupo, a pesar de ser necesarios para 

generar planes de conservación y manejo tanto a niveles locales como 

regionales y global. 

La heterogeneidad ambiental y la disponibilidad de recursos son dos de 

los factores considerados como determinantes de los patrones de la dinámica 



poblacional y la estructura de las comunidades. En las selvas tropicales secas 

(caducifolias > subcaducifolias) la marcada estacionalidad climática es uno de 

los  factores que más influyen en las dinámicas poblacionales y la estructura de 

las comunidades, tanto de plantas como de animales  

Los patrones espaciales y estacionales de las selvas tropicales secas 

muestran intensas variaciones anuales (Laurance y Bierregaard, 1997), 

dependientes de los patrones climáticos globales (ej. El Niño). Varios trabajos 

(e.g. Ceballos, 1989, Janzen, 1982a, 1982b) demuestran que en selvas 

tropicales los pequeños mamíferos son un grupo importante debido a su 

abundancia e interacciones biológicas, como consumidores y presas. Este 

grupo de mamíferos pueden ser, por lo tanto, un modelo para estudios 

ecológicos de poblaciones y comunidades a largo plazo 

En selvas tropicales (a nivel mundial) no existe ningún trabajo publicado 

sobre la dinámica y estructura poblacional y/o de comunidades de pequeños 

mamíferos a largo plazo, lo cual incrementa la importancia del presente 

estudio.  

Este trabajo pretende analizar y determinar la relación entre la dinámica 

poblacional de los pequeños mamíferos, la variabilidad climática, tanto  

estacional como interanual y explorar las interacciones interespecíficas que 

determinan la estructura de retroalimentación de cada población. 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Capítulo 1 
Análisis histórico y metodológico de los 

estudios de dinámica poblacional 



Antecedentes históricos 

 

Durante la etapa temprana del estudio de la dinámica poblacional 

(1920's y 1930's) se generaron tres enfoques distintos para su estudio. El tema 

fue abordado desde tres puntos de vista por tres distintas disciplinas, según los 

define Davis (1953):  

 

Verlhust, Pearl, Reed y Volterra, entre otros, se inclinaron por el 

modelado matemático, especialmente en relación al crecimiento 

poblacional, comparando sus datos con poblaciones humanas. 

 

El grupo, liderado por Gause, Park, Birch, Utida y Stanley, entre otros, se 

dedicaron a probar las predicciones de los modelos matemáticos con 

datos de poblaciones en cautiverio, normalmente bacteria e insectos. 

 

El tercer grupo de investigadores (especialmente el grupo de C.S. Elton), 

consideraron las pruebas de laboratorio como limitadas e insuficientes, 

por llevarse a cabo en las condiciones limitadas y controladas de los 

laboratorios, por lo que se dedicaron a acumular enormes bases de 

datos de largo plazo sobre poblaciones silvestres, normalmente en 

condiciones no controladas, tomando en cuenta variables demográficas, 

así como ambientales.  

 

Los resultados de los estudios de dinámica poblacional se vieron 

fortalecidos al fusionarse los diversos enfoques, el conocimiento estadístico y 

matemático con los enfoques experimentales y los monitoreos a largo plazo, lo 

cual permitió a esta disciplina establecerse de manera definitiva tal como se le 

conoce hoy en día (Davies, 1953; Lima 2001). 

La relación entre factores climáticos (e.g. precipitación, temperatura, 

insolación) y las fluctuaciones poblacionales se ha estudiado desde los trabajos 

de Elton (1924 y 1942) que marcaron el inicio del estudio formal de las 

fluctuaciones poblacionales, sugiriendo la importancia de los factores abióticos 



(junto con los factores demográficos y depredación) como las causas de los 

cambios en la abundancia de las especies (Davis, 1953). 

Como consecuencia de la gran polémica e interés generado por las 

dramáticas fluctuaciones observadas en poblaciones naturales (especialmente 

en pequeños mamíferos de regiones templadas de Europa) se generó el 

término dinámica poblacional, que se refiere a la forma en la que cambia la 

abundancia (y densidad) de una especie a lo largo de un periodo determinado 

(Begon et al., 1999; Krebs, 1985 y 1999). Los análisis de la dinámica 

poblacional por medio de series de tiempo tiene dos objetivos principales: 1) 

identificar la naturaleza de un fenómeno representada por medio de una 

secuencia de observaciones y 2) predecir los valores futuros de las variables 

de esas series de tiempo (Brown et al., 2001; Royama, 1992). 

 

Importancia relativa de los factores endógenos y exógenos 
 

Posteriormente a la vinculación propuesta por Elton (1924) de los factores 

climáticos y las fluctuaciones poblacionales, diversos autores se han dedicado 

a encontrar la importancia relativa de los patrones exógenos o denso-

independientes (e.g. precipitación o depredación especializada) y las variables 

endógenas o denso-dependientes (e.g. competencia intraespecífica, índice 

reproductivo, mortandad) en la explicación de las distintas dinámicas 

poblacionales (Lima, 2001; Lima et al., 1999; Lima & Jaksic, 1999).  

 

Mientras algunos autores (Andrewartha & Birtch, 1954, Børnstad et al., 1995; 

Madsen & Shine, 1999; Post et al., 2002; Stenseth et al., 1996a; Turchin, 1995; 

Turchin & Hanski 1997) han sugerido que los factores denso-independientes 

(fenomenológicos) son los que generan las fluctuaciones poblacionales, otros  

señalan a los procesos endógenos como los responsables de la dinámica 

poblacional (Krebs, 1999; Krebs & Myers 1974; Krebs et al., 2004; Ostfield et 

al., 1993; Nichols, 1933; Royama, 1977). 

 

Hoy en día existe una gran cantidad de evidencia señalando que ambos tipos 

de procesos actúan de manera conjunta en las poblaciones naturales (Coulson 



et al., 2001; Forchammer et al., 1998; Fryxell et al., 1998; Grenfell et al., 1998; 

Leirs et al., 1997; Lima 2001; Lima et al., 1996, 1999, 2001a y 2001b, 2008; 

Lima & Jaksic, 1999; Murdoch, 1994; Turchin, 1995). Con lo cual se ha logrado 

llegar a un consenso general sobre la importancia de fusionar los estudios 

teóricos y empíricos para llegar a un entendimiento adecuado de las 

fluctuaciones numéricas de las poblaciones (Lima, 2001; Lima et al., 1999; 

Royama, 1992; Sharov, 1992; Turchin, 1995; Stentseth et al., 1996a; Leirs et 

al., 1997) en el contexto moderno de factores estocásticos modificando dichas 

fluctuaciones endógenas (Royama, 1977, 1992; Stenseth, 1999; Turchin, 

1995).  

 Al tener bien documentada la importancia de la denso-dependencia 

como una influencia fundamental en la dinámica poblacional esto deja de ser 

un objetivo prioritario en la ecología de poblaciones (Berryman, 1991; Lima, 

2001; Turchin, 1995) y ha sido reemplazado por el problema de encontrar las 

propiedades  básicas y la estructura de los procesos poblacionales (Berryman, 

1999; Berryman & Turchin, 2001; Lima, 2001; Royama, 1977, 1992).     

 

Importancia de la dinámica poblacional en la teoría ecológica 
 

En el caso de los ecólogos de poblaciones, al igual que la mayoría de los 

científicos no dedicados a la física, han existido siempre las injustas y 

desfavorables comparaciones con las ciencias físicas en el sentido de la 

incapacidad de la ecología de poblaciones para predecir de manera consistente 

los fenómenos que son su área de estudio (Berryman, 2003; Turchin, 2001), las 

opiniones de los ecólogos han respecto son variadas, van desde Murray (1992) 

que opina que debido a que los ecólogos no piensan como los físicos la 

disciplina avanza muy lento y otros que piensan que por la naturaleza de las 

ciencias biológicas no se debe pensar igual que los físicos (Quenette & Gerard, 

1993; Aarssen, 1997), algunos teóricos se han cuestionado si alguna vez 

existirán leyes generales y teorías en la ecología (Roughgarden, 1998; Lawton, 

1999) o si se logrará convertir en una ciencia predictiva (McIntosh, 1985; 

Peters, 1991). 



Berryman (2003) y Turchin (2001) señalan la importancia de los análisis 

cuantitativos de dinámica poblacional para dirimir esta polémica y ambos 

concluyen que el modelado matemático de series de tiempo al ser predictivo y 

proponer patrones generales puede servir para obtener leyes generales que 

permitan definir a la ecología como una ciencia “robusta”, que genere sus leyes 

y principios (Berryman, 2003; Turchin, 2001). Entre los principios propuestos 

por Berryman (2003) Y Turchin (2001) se encuentran:  

El crecimiento geométrico o exponencial (ley de Malthus) que 

Berryman (2003) define como: “la ley ecológica de la inercia” al compararla con 

la primera ley de Newton por su capacidad de ser aplicada universalmente en 

las poblaciones biológicas, en este caso lo que se debe buscar son los factores 

que causan que la tasa de crecimiento poblacional per capita (R) sea limitada 

de una tasa exponencial a lo que se observa en la naturaleza (Berryman, 2003: 

Turchin, 2001).  

Los siguientes principios están dedicados a contestar la pregunta: 

¿Cómo se modifica el crecimiento exponencial? La cooperación y competencia, 

son el segundo y tercer principios sugeridos por Berryman (2003) y se refieren 

a las estructuras de retroalimentación, tanto positivas como negativas, 

respectivamente y que afectan la capacidad de carga del sistema (K) y la tasa 

de crecimiento poblacional per capita (R), la cooperación aumenta R al generar 

beneficios al individuo aumentando sus probabilidades reproductivas (e.g. 

encontrar pareja) y/o de supervivencia (e.g. defensa de depredadores, llamado 

efecto Allee (Allee, 1932) y cacería grupal) al incrementar la densidad 

poblacional por encima de un umbral de inestabilidad (punto de escape) 

logrando que la población sea estable (Berryman, 2003), ver Figura 3.  



 
Figura 3. Función R hipotética para una población bajo la influencia del segundo 

principio (cooperación). R=tasa de cambio per capita realizada, N=densidad 

poblacional, A=tasa de cambio per capita máxima en un ambiente dado, E=umbral 

inestable o punto de escape. Calculado con la ecuación R=1-B/NU, con A=1, b=50 y 

U=1, U es el coeficiente que permite respuestas no-lineares a la densidad (Tomada de 

Berryman, 2003).  

 

Mientras tanto la competencia (el tercer principio) funciona de manera 

opuesta al anterior, cuando la densidad poblacional es muy alta genera efectos 

negativos sobre la reproducción y supervivencia, a este fenómeno se le 

denomina competencia intraespecífica por recursos limitados (e.g. comida, 

hábitat, “espacio libre de enemigos” (sensu Jeffries & Lawton, 1984) y refugios), 

este principio modifica la forma de la curva de la función de R, creando una 

versión generalizada de la “ecuación logística”, (Verhulst, 1838; Lotka, 1925 

citados en Berryman, 2003) que se denomina como el principio de Verhulst. La 

población crece cuando N<K (la capacidad de carga del sistema) y disminuye 

cuando N>K (R<0), otros autores como Turchin (2001) lo denominan 

“autolimitación” mientras Berryman (2003) lo considera como competencia 

intraespecífica y señala que tiene mayor validez conceptual por tener sus 

raíces desde el trabajo clásico de Allee & Park de 1939 (Berryman, 2003).  La 

forma de la curva propuesta para el tercer principio se ilustra en la  Figura  4. 



 
Figura 4. Función de R hipotética para la población bajo la influencia del tercer 

principio (competencia intraespecífica), R=tasa de cambio per capita realizada, 

N=densidad poblacional, A=tasa de cambio per capita máxima en un ambiente dado, 

K=capacidad de carga del sistema. Viene de la ecuación R=A-BNq, con A)=1, B=0.007 

y Q=0.5. Q= Coeficiente que permite respuestas no-lineares a la densidad (Tomada de 

Berryman, 2003). 

 

Turchin (2001) no reconoce la ecuación logística como un principio de la 

ecología poblacional debido a que asume una relación lineal entre R y N, por lo 

que es poco realista, al no tomar en cuenta el ruido estocástico explícitamente 

y en especial por no tomar en cuenta los desfases temporales, lo cual daña las 

predicciones realizadas, por lo que propone como una solución un modelo que 

permita tomar en cuenta las relaciones no lineares, el ruido estocástico y los 

desfases temporales, el modelo generalizado de la ecuación logística, o 

modelo de Ricker (1954), es una versión mucho más útil y capaz de generar 

predicciones acertadas (Berryman, 1999, Lima, 2001; Turchin, 2001). 

El cuarto principio propuesto por Berryman (2003) y Turchin (2001) está 

basado en las interacciones interespecíficas, en especial causando una 

estructura de retroalimentación negativa sobre la tasa intrínseca de crecimiento 

per capita de la población (parecido a la Figura 4).  



Habitualmente las interacciones interespecíficas (e.g. depredación 

especialista) causan inestabilidad cíclica en las poblaciones, generando un 

desfase temporal (time lag) en la función de R (Berryman, 2003; Turchin, 

2001). Turchin (2001) señala en este punto que lo que asume el modelo de 

competencia de Lotka y Volterra (Lotka, 1925; Volterra, 1926) no se ajusta a la 

tendencia de los sistemas de consumidor-recurso a generar oscilaciones 

inestables (Turchin, 2001), destacando la importancia de las interacciones no-

lineares que se han observado en las poblaciones biológicas (Lima, 2001; Lima 

et al., 2002a, 2008; Turchin, 2001). 

El quinto y último principio que señala Berryman (2003) (no así Turchin 

(2001) que no lo toma en cuenta) son los factores limitantes, en los que las 

múltiples interacciones bióticas y abióticas en las que está inmersa la población 

generan patrones muy complejos, usualmente de segundo orden y de manera 

extraordinaria de tercer orden (no existen casos documentados de mayor orden 

o más caóticos), en la estructura de retroalimentación, lo cual sugiere que son 

pocas especies las que dominan en la estructura de retroalimentación, también 

llamada la “ley del mínimo” o principio de Leibig (1840), por lo cual se sugiere 

que existen modificaciones espaciotemporales en la estructura de 

retroalimentación en respuesta a los factores ambientales y/o la densidad 

poblacional (Berryman, 2003), que producen cambios en la forma de la curva 

de la función R, funcionando como perturbaciones no lineares. (Berryman, 

2003; Lima, 2001; Royama, 1981, 1992), ver Figura 5. 



 
 
Figura 5.  Función de R hipotética para una población meta-estable. R=tasa de cambio 

per capita realizada, N=densidad poblacional, A=tasa de cambio per capita máxima en 

un ambiente dado, K=capacidad de carga del sistema causada por la retroalimentación 

negativa de la competencia por alimento a altas densidades poblacionales, J= equilibrio 

estabilizante generado por retroalimentación negativa debido a cambiar/agregar un 

depredador en bajas densidades, E=equilibrio inestable por retroalimentación negativa 

al disminuir N posterior a la depredación. Viene de la ecuación R= A[1-(N/k)q]-

PN(W+N2) con A=0.6, K=450, Q=2, P=20 y W=100. P= la tasa per capita de cambio 

del depredador. (Tomada de Berryman, 2003). 

 

La capacidad de los métodos analíticos de análisis de series de tiempo 

para predecir las dinámicas poblacionales y poder probar estos principios 

resalta su importancia para que la ecología sea universalmente aceptada como 

una ciencia con capacidad predictiva (Berryman, 2003, Turchin, 2001). 

 



El análisis matemático de las series de tiempo 
 

La estadística basada en Información y teoría 

 
La importancia de la utilización de métodos que permitan la 

interpretación de múltiples hipótesis a la vez fue señalada por primera vez por 

Thomas C. Chamberlin (1892, reimpreso en 1965), a pesar de este temprano 

aviso la generación de métodos numéricos que permitieran este tipo de análisis 

no llegó sino hasta casi 60 años después, cuando Kullback y Leibler (1951) 

propusieron un método estadístico capaz de comparar distintos modelos (multi-

model inference, MII) generados a partir de datos biológicos, a la vez, 

actualmente este estimador es denominado información de Kullback-Leibler (K-

L), que es una medida de la pérdida de información de un modelo (g) al ir 

aumentando el número de variables innecesarias hasta llegar a la realidad (f), y  

que sopesa los modelos mediante un sistema que permite elegir entre los 

modelos con mayor peso empírico y viceversa (Anderson et al., 2000, 2001; 

Burnham & Anderson, 2001): 

 

Donde f es la “realidad” biológica y g la probabilidad de distribución n-

dimensionales. El problema con el modelo de información K-L es que no es útil 

por si mismo para los análisis por que tanto la verdad (f), como los parámetros 

del modelo (ө) no son conocidos (Anderson et al., 2001). 

Posteriormente Hirotugu Akaike (1973, 1974) encontró una relación 

simple entre y la función de probabilidad logarítmica (log-likelihood), 

que es técnicamente el valor esperado de la información K-L), a esta relación 

se le denomina Criterio de Información de Akaike (AIC) y cuya función es, 

mediante la comparación entre modelos, señalar cual de dichos modelos es el 

que mejor se ajusta a los datos biológicos analizados (Royama, 1992). Para 

lograr determinar esto el AIC evalúa dos parámetros, el resultado provisto por 

el AIC (AIC = -2[log(likehood)]+2(número de parámetros) es un número que 



compara la calidad de los modelos generados, mientras más bajo sea el 

número significa que el modelo es más consistente con los datos y mientras 

más alto es el AIC significa que se incluyeron factores no útiles al modelo y que 

generan ruido en el mismo disminuyendo los grados de libertad y la calidad del 

modelo (Royama, 1992), lo que significa que el modelo con el menor AIC es 

aquel que representa mejor los datos con el menor número de parámetros 

posibles. 

Pero el AIC no es la única forma de evaluar los modelos (Burnham & 

Anderson, 2001), existen otros datos que esta metodología permite obtener 

para tener una mejor visión de los resultados y poder elegir el mejor modelo:  

 

“Los pesos de Akaike (Akaike weights), que funcionan como un “peso de 

evidencia” (Burnham & Anderson, 2001) a favor del modelo i como el 

mejor del conjunto de modelos, los pesos de Akaike son la normalización 

de la “probabilidad” (likelihood) de forma que suman 1 y su valor 

numérico significa que tan posible es que el modelo i sea el mejor 

modelo (en la formulación de K-L) de los datos”:  

 
Otro dato que se puede calcular para los métodos informático teóricos es 

el Δi, que permite hacer un arreglo descendente de los modelos, no solo del 

mejor, sino permite calificar los modelos para saber el lugar de cada uno dentro 

del juego completo: Δi=AICi-minAIC (Burnham & Anderson, 2001), mientras 

más alto sea el valor de Δi es menos probable que el modelo sea el mejor de la 

serie, las sugerencias (rules of thumb) para el uso de la metodología señalan 

que Δi≤2 tienen un soporte (evidencia) substancial, o sea que son iguales al 

mejor modelo. Si 4 ≤Δi≤ 7, significa que tienen considerablemente menos 

soporte, mientras que modelos con Δi>10 no tienen esencialmente ningún 

soporte (Anderson et al., 2000; Anderson & Burnham, 2002; Burnham & 

Anderson, 2001; Lima, 2001). 

Mientras los valores de Δi permiten realizar una categorización relativa 

de los modelos, comparándolos entre ellos, no nos permite conocer la bondad 

de ajuste del modelo a la realidad, o sea que tan buenos son en realidad los 



modelos para explicar la variabilidad de los datos, para lo cual hay que recurrir 

a métodos de regresión (R2) o análisis de varianza (σ2) son opciones 

recomendadas para esto (Burnham & Anderson, 2001; Lima, 2001).  

La principal limitante del AIC es que genera problemas para bases de 

datos de menos de 40 repeticiones (años en el caso de series de tiempo), para 

lo cual se utiliza el AICc, que es una corrección del Criterio de Información de 

Akaike para muestras pequeñas: 

 
Tanto AIC como AICc son adecuados para modelar datos reales en 

ambientes “ruidosos” (estocásticamente hablando) pero AICc es útil en 

tamaños de muestra pequeños, cuando N/K>~40 (Burnham & Anderson, 2001; 

Lima, 2001).  También se generó el QAIC: 

 

 
Utilizado con datos sobredispersos y denominado cuasi-probabilidad 

(quasi-likelihood), es una modificación que se utiliza para no invalidar los 

supuestos del AIC y funciona muy bien con datos sobredispersos (1>c<4), 

igualmente tiene una versión utilizada para datos sobredispersos y con un 

tamaño muestral pequeño (N/K<~40): 

 

 
Ambas correcciones proporcionan la capacidad para definir, comparando 

entre modelos la calidad de los mismos, al señalar cuantas veces es mejor uno 

que otro, se considera que un valor ≥2 puntos más de AIC es suficiente para 

considerar al modelo con mayor AIC como menos representativo de los datos 

(Anderson et al., 2000; Anderson & Burnham, 2002; Burnham & Anderson, 

2001; Lima, 2001). 

 

 

 



Las ventajas de los métodos estadísticos informático-teóricos 

 

La aplicación de pruebas estadísticas de hipótesis nulas y sus valores de 

P asociados ha caído en desuso en las últimas décadas (Anderson et al., 2000; 

Anderson & Burnham, 2002; Burnham & Anderson, 1998, 2001; Cherry, 1998; 

Guthery et al., 2001; Yoccoz, 1991) principalmente por el sobre uso, mal uso y 

sus limitaciones en los estudios con seres vivos muchos biólogos y ecólogos 

han cambiado sus perspectivas sobre el análisis de los datos. Encontrando en 

los métodos informático-teóricos (information-theoretic) una opción simple 

(comparada con la estadística bayesiana) para librarse de los valores 

arbitrarios de significancia (α), los valores de P y la necesidad de las hipótesis 

nulas (Anderson et al., 2000; Anderson & Burnham, 2002; Burnham & 

Anderson, 2001). 

Pero la teoría informático-teórica no está exenta de errores y problemas, 

los principales son explicados por Anderson & Burnham (2002) y los dividen en 

cuatro grupos: 

 

1. Las preguntas pobres o de limitado uso (“poor science questions”), que 

causan que la aproximación informático-teórica (desarrollada por Akaike 

[1973, 1974]) funcione como un método de hipótesis nula, sin obtener 

nada nuevo, y que es el principal problema que hay que cuidar 

(Anderson et al., 2000; Anderson & Burnham, 2002). 

 

2. Demasiados modelos, la generación de demasiados modelos o 

replicaciones complica el análisis de los resultados y normalmente 

significa que la pregunta no está bien planteada y normalmente genera 

resultados sesgados y espurios, concentrados en la denominada 

paradoja de Freedman (Anderson et al., 2000; Anderson & Burnham, 

2002; Freedman, 1983). 

 

3. La verdad biológica no está en los modelos, no se debe buscar un 

modelo verdadero, pues los datos solo son una aproximación, la 

finalidad de los modelos informático-teóricos es encontrar los datos que 



mejor se aproximan a la realidad y no la verdad absoluta (Anderson et 

al., 2000; Anderson & Burnham, 2002). 

 
4. Los métodos informático-teóricos no son “pruebas”, no deben ser 

mezclados con las pruebas de hipótesis nula, no es posible comparar los 

resultados, pues no existe una base matemática o teórica que lo permita 

y los resultados normalmente son incorrectos o falsos. A diferencia de 

las pruebas nulas estos métodos están ordenados de mejor a peor, 

conforme se ajusten a los datos y no existe un criterio de “significancia” 

(Anderson et al., 2000; Anderson & Burnham, 2002) 

  

De Igual manera es importante tener experiencia al modelar, para 

seleccionar los datos y el análisis adecuado para ello, así como al inferir 

linealidad a partir de las regresiones de los datos, pues las relaciones no 

lineares suelen ser comunes en las poblaciones silvestres y deben ser tomadas 

en cuenta, al igual que utilizar escalas logarítmicas que permitan introducir no 

linealidades significativas sin aumentar el número de parámetros a calcular 

(Anderson et al., 2000; Anderson & Burnham, 2002).  

Los modelos se deben analizar comparándose entre ellos para encontrar 

el que mejor represente los datos (comparación multimodelo), lo cual permite 

que, en lugar de basarse en un dato de P y un valor de α arbitrarios como en 

las pruebas de hipótesis nula anteriormente usados, así el análisis se basa en 

los datos biológicos obtenidos del campo y los modelos tienen interpretación 

biológica directa y permiten una interpretación más certera (Anderson et al., 

2000; Anderson & Burnam, 2002; Burnham & Anderson, 2001; Royama, 1992), 

teniendo siempre en cuenta que los criterios de información utilizados (e.g. AIC, 

AICc, GAICc, K-L, entre otros) no son comparables entre diferentes sets de 

datos y que la variable de respuesta dentro de un juego de datos debe ser igual 

para todos (e.g. no cambiar y por log (y) entre juegos, todos deben ser iguales).  

Y que al tratarse de parámetros derivados a partir del método de 

máxima similitud por medio de rutinas computacionales es posible que existan 

errores al lograr la convergencia de los datos, lo cual causa que uno o varios 

criterios de información sean erróneos, por lo cual hay que buscar formas para 



que se llegue a dicha convergencia (Anderson & Burnham, 2002; Burnham & 

Anderson, 1998, 2001; Royama, 1992). 

Los estadísticos basados en hipótesis nulas han sido, de manera 

increíble, mal utilizados de manera tan generalizada y universal que su 

credibilidad ha menguado en los últimos tiempos (Anderson et al., 2000; 

Anderson & Burnham, 2002; Anderson & Thompson, 2000; Anderson et al., 

2000; Burnham & Anderson, 2001). A pesar de también que los métodos 

estadísticos informático-teóricos también pueden ser mal utilizados el seguir 

lineamientos como los señalados por Anderson y Burnham (2002) ayuda a 

prevenir este tipo de fallas en estos métodos que son un enfoque de reciente 

aplicación en los estudios biológicos que permiten realizar inferencias mucho 

más fuertes y relevantes que los métodos estadísticos tradicionalmente 

enseñados en las aulas (Anderson et al., 2000; Anderson & Burnham, 2002).  

Existe otra visión que pide el uso mixto (pluralismo) de los métodos 

informático teóricos y los de hipótesis nula (Stephens et al., 2005) en los 

estudios biológicos, sosteniendo que los métodos informático teóricos también 

son sujetos a distintos errores, compartiendo algunos con los de hipótesis nula 

y solicitando que la gente que publica con estadística de hipótesis nula lo haga 

bajo estándares más estrictos intentando mitigar los errores de los que se 

habló anteriormente (Anderson & Burnham, 2002; Anderson & Thompson, 

2000), igualmente sugiriendo que en análisis más simples (univariados) los 

estadísticos tradicionales pueden ser la opción, dejando los métodos 

informático teóricos para procesos más complejos (análisis multivariados), 

esperando no perder la herramienta de los métodos de hipótesis nula, 

cambiándola por completo por los métodos informativo-teóricos, argumentando 

que muchas de las fallas del análisis de hipótesis nulas son compartidos con 

los modelos teórico-informáticos (Stephens et al., 2005).  

Aunque varios de los argumentos de Stephens et al. (2005) son 

plausibles otros reflejan desconocimiento de los conceptos y las bases de la 

teoría de la información y sus métodos (Lukacs et al., 2007). La principal razón 

por la cual son preferibles los modelos informático-teóricos es por su capacidad 

de generar inferencias y predicciones basados en preguntas y datos más 

complejos que los de las hipótesis nulas (Lukacs et al., 2007), aunque 

Stephens et al. (2005) señalan un punto muy importante en esta discusión, hoy 



en día se carece de la información necesaria para modelar la mayoría de los 

sistemas ecológicos.  

En el caso del presente estudio, donde la información es suficiente para 

generar y contestar preguntas complejas (no solo dicotómicas) se utilizarán 

métodos informático-teóricos para el análisis estadístico de los datos.  

 

Marco teórico de los modelos informático teóricos 
 

Este estudio sigue los lineamientos de Royama (1992) y debido a que 

este autor utiliza un marco conceptual distinto a otros autores es importante, en 

términos de mantener una coherencia teórica, definir claramente el significado 

de los conceptos básicos de la dinámica poblacional. 
 

Factores densodependendientes 

 

Royama (1992) señala que el utilizar el concepto de “regulación 

densodependiente” o “factor densodependiente” en el sentido amplio de la 

palabra, a pesar de ser útil para otras disciplinas, es tautológico e inútil para la 

dinámica poblacional, debido a que cualquier factor (climático, poblacional, 

competencia, etc.) y sus efectos en algún parámetro poblacional (e.g. 

nacimientos, muertes o densidad) tienen de alguna forma una relación con la 

densidad de la población y por lo tanto terminan siendo, en términos prácticos, 

densodependientes (Royama, 1992). 

Royama (1992) define (de manera más limitada) los factores denso-

dependientes como: “Un factor denso-dependiente es aquel que influencia la 

tasa reproductiva neta de una población (animal) si la medida de su estado de 

existencia (o el parámetro que lo caracteriza) es influenciado por (es 

dependiente de) la densidad poblacional, pero no necesariamente sus efectos 

en la tasa reproductiva. Por lo que un factor independiente es aquel cuyo 

parámetro no depende de la densidad poblacional, a pesar que sus efectos en 

la tasa reproductiva estén relacionados con la densidad de la población 

(Royama, 1992). Al acotar de esta forma la definición de los factores denso-

dependientes se convierten en una herramienta funcional y fundamental para el 

estudio analítico de la dinámica poblacional (Royama, 1992) 



En el esquema analítico de Royama (1992) es posible distinguir los 

efectos de la regulación poblacional generada por factores endógenos como 

robusta y la generada por variables exógenas como “frágil”, por lo que nunca 

se podrá separar los procesos poblacionales de los factores denso-

dependientes, debido a que éstos son los que generan una regulación “sólida” 

de la población y en esta línea de pensamiento es posible distinguir la 

regulación exógena como una desviación del patrón generado por factores 

endógenos (Royama, 1992). 

  

Estructura de retroalimentación 

 

A la consecuencia de las redes tróficas y los factores 

densodependientes en los que se encuentran inmersas las especies se les 

denomina “estructura de retroalimentación” (feedback structure), que puede ser 

negativa o positiva, dependiendo de su efecto en la dinámica poblacional. Para 

determinar dicha estructura se integran, por medio de modelos matemáticos, 

los datos de la demografía a largo plazo y la dinámica poblacional (Coulson et 

al., 2001; Lima et al., 1999, 2001b, 2002; Leirs et al., 1997; Royama, 1992; 

Yoccoz et al., 1998). Hoy se sabe que la relación que guardan el clima, las 

estructuras de retroalimentación y el “ruido” estocástico puede ser más sutil 

que lo que se pensaba antes en los procesos de dinámica poblacional 

(Berryman, 1993, 1999; Bjørnstad et al., 2001; Stenseth et al., 1997; Lima et 

al., 2002). Por lo tanto determinar como se ajustan las curvas no-lineales de 

retroalimentación a los datos demográficos y la dinámica poblacional es uno de 

los objetivos principales para entender las fluctuaciones poblacionales (Lima et 

al 2002) 

 

El orden de la estructura de retroalimentación 

 
Gracias a la definición formal de las estructuras básicas de 

retroalimentación (orden y forma de la ecuación) y su relevancia biológica por 

Moran (1953), Ricker (1954) y Morris (1959) y su ulterior recopilación por 

Royama (1977 y 1992) se ha reconocido que el definir el orden de la estructura 

de retroalimentación es de fundamental importancia para conocer las causas 



de las fluctuaciones numéricas de una población y es una forma apropiada y 

útil para conocer para deducir la estructura de la red trófica en que se 

encuentra inmersa la población de estudio (Agrell et al., 1995; Berryman, 1992; 

Berryman & Turchin, 2001; Lima, 2001; Royama, 1992), uno de los objetivos de 

Ricker (1954) hace ya más de medio siglo. 

Se define el orden de la estructura de retroalimentación de acuerdo a los 

factores denso-dependientes que afectan la dinámica poblacional, se le llama 

una estructura de retroalimentación de primer orden cuando el proceso es 

directamente denso-dependiente (como la competencia intraespecífica, o los 

cambios en la disponibilidad de alimento o sitios para anidar) y la estructura 
de retroalimentación de segundo orden se refiere a interacciones con un 

desfase temporal (siguiendo a Turchin & Hanski, 2001) Como:  

 

1. La competencia interespecífica, especialmente por alimento (Turchin 

& Hanski, 2001). 

2. El efecto maternal (propuesto por Ginzburg & Tanehill (1994) y 

apoyado por Inchausti & Ginzburg (1998), pero que tiene fuertes 

críticas por parte de Berryman (1995))  

3. Y la depredación, especialmente la relacionada con depredadores 

especialistas (Ekerholm et al., 2001; Graham & Lambin, 2002; 

Turchin & Hanski, 2001). 

 

El conocer de manera correcta el orden de la estructura de 

retroalimentación de las poblaciones permite la generación de predicciones 

adecuadas tanto para la investigación como el manejo, mientras que  el 

entenderlo erróneamente puede tener consecuencias desastrosas en las 

predicciones y manejo de estas poblaciones (Berryman & Turchin, 2001).  

Existen distintos métodos exploratorios de los datos que permiten 

determinar el orden de la estructura de retroalimentación (Berryman, 1992; 

Lima, 2001; Royama, 1977, 1992), el más simple es realizar una correlación del 

la tasa per capita de cambio (R) contra la densidad en distintos tiempos (Nt, Nt-

1, Nt-2), comparando el coeficiente de determinación (r2) de cada correlación y 

se determinará el orden de la estructura de retroalimentación dependiendo del 

valor más alto de r2 (Berryman, 1992). Otros métodos son:  



El tradicional análisis de función de autocorrelación (ACF), que es el más 

utilizado, que se estima calculando la correlación entre pares de densidades 

log-transformadas: Lt ≡lnNt y Lt – t, donde t=1,2,…,d es el desfase temporal 

(time lag) en la respuesta de retroalimentación, los coeficientes de correlación 

se grafican contra el desfase para dar el ACF. Y muestra la ciclicidad de los 

eventos y el orden de la estructura de retroalimentación, aunque 

posteriormente (Berryman & Turchin, 2001) señalan que no es eficiente para 

diferenciar el orden del efecto de la retroalimentación (Figura 6).  

 

 
 
Figura 6.  Resultados de un análisis de ACF para determinar el orden de la estructura 

de retroalimentación de Zeiraphera diniana (Datos de Baltensweiler, 1989, citado en 

Berryman & Turchin, 2001), es importante observar que, aunque los periodos de las 

oscilaciones son claros el orden de la retroalimentación es difuso (Berryman & Turchin. 

2001). 



Intentando corregir las fallas de la ACF, Box y Jenkins (1976) 

recomiendan el uso de la función parcial de autocorrelación (PACF), la 

construcción de la PACF es equivalente a realizar una regresión paso a paso 

(stepwise regresión, la problemática de este procedimiento es analizada a 

detalle por Whittingham et al., 2006) que muestra las correlaciones de las 

densidades desfasadas con el efecto de retirar densidades anteriores y es un 

buen indicador para estructuras de retroalimentación de orden ≥2, debido a que 

genera correlaciones positivas este método no es adecuado para estructuras 

de retroalimentación de primer orden (Berryman, 1992) y no está bien adaptado 

a trabajar con modelos biológicos, debido a que los cambios en las poblaciones 

biológicas son generados a nivel de los organismos individuales y esto afecta a 

las PACF (Figura 7) al no haber sido diseñadas expresamente para sistemas 

biológicos (Berryman & Turchin, 2001; Royama, 1992).  

 

 
Figura 7.  Resultados de un análisis de PACF para determinar el orden de la estructura 

de retroalimentación de Zeiraphera diniana (Datos de Baltensweiler, 1989, citado en 

Berryman & Turchin, 2001), observar que, a pesar que en estructuras 2do o mayor orden 

el método puede ser útil en dinámicas de 1er orden siempre generará una 

retroalimentación positiva irreal en los sistemas biológicos (Berryman & Turchin. 2001) 

 



Debido a estas críticas diversos autores (e.g. Berryman, 1999; Berryman 

& Turchin, 2001; Royama, 1977, 1992;  Turchin & Taylor, 1992) han sugerido 

que la ecuación: Nt=Nt-1F´(Nt-1, Nt-2, …, Nt- d, εt), donde F´(…) representa la 

tasa realizada per capita de cambio poblacional. A este método se le denominó 

PRCF (parcial rate correlation function) que funciona de manera parecida al 

PACF, la diferencia se encuentra en el modelo nulo en el que se basan las 

correlaciones, mientras PACF está basada en un modelo de compensación 

perfecta, significa que su equilibrio se recupera de manera inmediata 

posteriormente a una perturbación, pudiendo subestimar de manera importante 

una estructura negativa de retroalimentación, generando conclusiones erróneas 

al intentar definir el orden de la estructura, especialmente cuando se trata de 

una estructura de primer orden (Berryman & Turchin, 2001). Mientras que el 

modelo nulo de PRCF está “no-regulado”, o sea que no regresa de manera 

inmediata al punto de equilibrio posterior a una perturbación, lo cual permite 

conocer de manera adecuada la estructura de retroalimentación (Figura 8), 

especialmente cuando se trata de una de primer orden (Berryman & Turchin, 

2001). La fórmula del PRCF es, convertida en términos de R es: 

 
Donde Rt es la tasa per capita de cambio realizada, Nt es la densidad en 

el tiempo t y Xt es tiempo de desfase en la densidad, mientras εt es el ruido 

estocástico de fondo. 



 
 
Figura 8. Resultados de un análisis de PRCF para determinar el orden de la estructura 

de retroalimentación de Zeiraphera diniana (Datos de Baltensweiler, 1989, citado en 

Berryman & Turchin, 2001), el método es significativamente mejor que los anteriores 

para definir el orden de la estructura, desde 1er orden en adelante, debido a que está 

diseñado exprofeso para los sistemas biológicos (Berryman & Turchin. 2001). 

 

Fluctuaciones periódicas.  

 

Tal como se ha señalado anteriormente en este texto (antecedentes 

históricos) las fluctuaciones periódicas (o cíclicas) han sido, desde tiempos de 

Elton (1924), una de las preocupaciones principales de los primeros estudiosos 

de la dinámica poblacional de manera formal.  

Pero también fueron un tema de interés de los antiguos naturalistas, 

viajeros, gobernantes y pobladores, especialmente cuando las fluctuaciones, 

periódicas o no, generaban repercusiones, sociales, políticas, económicas y en 

salud pública, como las plagas de langostas en China, de las que se tienen 

registros documentados de al menos mil años (Stinge et al., 2007), al igual que 

las de áfidos en Inglaterra (Lima et al., 2008) sobre las fuertes oscilaciones 

poblacionales de los roedores sudamericanos denominadas ratadas, a las que 



se refiere la literatura desde el siglo XVI y, que incluyen a especies de roedores 

que son reservorios de enfermedades (Jaksic & Lima, 2003), las fluctuaciones 

poblacionales de Clethrionomys rufocanus en Hokkaido, Japón, causantes de 

sustanciales pérdidas económicas en la agricultura local (Batzli, 1999; Stenseth 

et al 1996b; Yoccoz et al., 1998), la predicción de las poblaciones de peces de 

importancia económica (Brander 2007; Mutsert et al., 2008; Rouyer et al., 

2008).  

En las últimas décadas la cuantificación de las fluctuaciones periódicas 

en la dinámica poblacional de diversas especies también ha tenido un papel 

preponderante en la toma de decisiones para la conservación (Anderson et al., 

1999, 2001; Berryman & Lima, 2002; Lima & Berryman, 2006;  Lima et al., 

1996;) y conocer la relación de dichas fluctuaciones con el cambio climático 

(Adamík & Král, 2008; Bierman et al., 2006; Brown et al., 1997; Curtis et al., 

1999; Jenouvrier et al., 2009; Keith et al., 2008; Lima et al., 1999, 2006b; 

McLaughlin et al 2002; Stenseth et al., 2003a). 

El definir las causas por las que suceden las fluctuaciones periódicas es 

fundamental para poder entenderlas y predecirlas con eficiencia (Jaksic & 

Lima, 2003) por lo cual a continuación se utiliza el esquema teórico de Royama 

(1992) para definir la relación entre la estructura de retroalimentación, las 

variables exógenas y las fluctuaciones periódicas o cíclicas y poder entender 

sus causas, se seguirá la clasificación de Berryman (1999) para las 

explosiones demográficas de plagas (Jaksic & Lima, 2003).  

 

1. En dinámicas poblacionales determinadas por retroalimentación 

negativa de primer orden (instantánea) Los picos poblacionales son 

proporcionales a la magnitud de los factores exógenos (que son los que 

modifican la dinámica endógena). Explosión demográfica denominada 

de gradiente en pulsos (pulse-gradient) y no son cíclicas (Berryman, 

1999; Jaksic & Lima, 2003). 

 

2. Con dinámicas poblacionales dominadas por estructuras de 

retroalimentación negativa de segundo orden (con retraso o desfase), en 

este tipo de fluctuaciones se esperan oscilaciones de baja frecuencia o 

cíclicas, estas fluctuaciones no están bien acopladas a la magnitud de 



las variables exógenas y son denominadas (cyclical-gradient) de 

gradiente cíclico  (Berryman, 1999; Jaksic & Lima, 2003). 

 

3. En dinámicas poblacionales que son resultado de ambas 

retroalimentaciones negativas, de primero y segundo órdenes, que están 

ligadas a la densidad de la población son llamadas meta-estables 

(Berryman, 1999; Jaksic & Lima, 2003). Y pueden ser de dos tipos, bi-

estables, cuando la estructura es de primer orden a densidades altas y 

bajas y de segundo orden a densidades medias. Y de irrupción 

sostenida (“sustained-irruption”) cuando la estructura de 

retroalimentación se “relaja” debido a eventos de incremento 

extraordinario en los recursos y causa altas densidades. (Berryman, 

1999; Jaksic & Lima, 2003) 

 

4. La dinámica poblacional puede ser consecuencia de un cambio en el 

orden de la estructura de retroalimentación, siendo una estructura de 

retroalimentación negativa dominante a bajas densidades (e.g. años con 

poca lluvia) y ser dominada por una retroalimentación negativa de 

segundo orden cuando la densidad sea alta (e.g. años de alta 

productividad y alta lluvia) debida a la llegada de depredadores 

(Carpenter et al., 1994; Turchin & Hanski, 2001) o el aumento en la 

intensidad de las relaciones planta roedor (e.g. agotamiento de recursos 

causando competencia interespecífica).     

 

5.  a bajas densidades la retroalimentación es de primer orden y a 

densidades altas de segundo orden. A este tipo de explosión se le 

denomina de irrupción por pulsos (pulse-irruption). (Berryman, 1999; 

Jaksic & Lima, 2003). 

   

Factores densoindependientes 

 
Posiblemente el primer autor en vincular los factores denso-

independientes como un agente importante de perturbación en la dinámica 

poblacional fue Elton (1924), posteriormente en su trabajo clásico con linces 



(Lynx lynx) Moran (1953) formaliza matemáticamente lo anteriormente 

teorizado por Elton (1924) y sugiere que las poblaciones que están reguladas 

por factores endógenos similares en diferentes latitudes pueden tener 

dinámicas poblacionales sincronizadas por factores exógenos (e.g. el clima), 

por lo cual sus fluctuaciones poblacionales estarán correlacionadas con estos 

factores denso-independientes, a esto se le ha definido como el efecto Moran 

(Lima, 2001; Royama, 1997, 1992; Smith & Davis, 1981). 

 
Tipos de perturbaciones por factores exógenos. 

 

En una aportación fundamental para el desarrollo analítico de la 

dinámica poblacional Royama (1992) distingue tres efectos distintos en la 

interacción de los factores endógenos y las perturbaciones exógenas (definidas 

como perturbaciones por su capacidad de modificar, o perturbar, la dinámica 

establecida por los procesos endógenos), definidas como: perturbaciones 

verticales, horizontales y no-lineales. 

Perturbaciones verticales (Figura 9): son aquellas en que la intensidad 

de los factores exógenos (z) tiene un efecto aditivo en la función de la tasa de 

crecimiento per capita afectando verticalmente el nivel de equilibrio de la 

relación entre la tasa de cambio per capita (Rt) y la densidad en escala 

logarítmica de la población [ƒ(X)]. Esto modifica tanto el periodo de oscilación, 

al afectar Rt como al nivel de equilibrio al afectar la capacidad de carga (K). E 

implica la modificación de la tasa reproductiva máxima (Rm). Este es el tipo más 

sencillo de perturbación debido a que es el único totalmente independiente de 

la estructura de retroalimentación endógena (Berryman & Lima, 2006; Lima et 

al., 2006b; Royama, 1992). 



 
Figura 9. Efectos verticales de perturbación exógena: La intensidad de la perturbación 

(z) afecta de manera directa el equilibrio de la función de R, si z es muy alta o muy baja 

(i. e. temperatura) y el cambio per capita es <0 no existe punto de equilibrio, por lo que 

no es viable la población, por lo que la población necesita condiciones ambientales (Z) 

dentro de un rango determinado por sus capacidades fisiológicas de supervivencia. 

(Royama, 1992). 

 

Perturbaciones laterales (Figura 10): en este tipo de interacciones los 

factores exógenos (Z) y su intensidad (z) generan que la curva de Rt se 

modifique horizontalmente, este tipo de perturbación no modifica a Rm o a K, 

únicamente mueve el punto de equilibrio en la abscisa (eje X), sin afectar el 

patrón de la dinámica alrededor del equilibrio. Las perturbaciones laterales se 

pueden esperar cuando existen cambios en recursos esenciales como: 

alimento, sitios de anidación y precipitación (Berryman & Lima, 2006; Royama, 

1992).      



 
 

Figura 10. Efectos laterales de perturbación exógena: No existen cambios en Rm, en 

todas las variantes la función de R>0, en algún punto, por lo que, exceptuando casos 

extremos, las condiciones siempre permiten la permanencia de la población. En este 

caso es importante observar que no se puede separar el efecto lateral de la estructura de 

retroalimentación endógena, siempre van ligados (Royama, 1992).  

  

Se considera que tanto las perturbaciones verticales como las laterales 

son perturbaciones lineales, debido a que solo mueven la curva de la función 

R, pero no afectan su forma, por lo que dicha curva puede ser desplazada sin 

modificarse vertical u horizontalmente (dependiendo el tipo de perturbación) 

manteniendo su forma original (Royama, 1992). 

Perturbaciones no lineares (Figura 11): Los efectos de estas 

perturbaciones modifican la forma de la curva de la función de R, de forma que 

no se puedan superponer las distintas curvas al desplazarlas, los valores de la 

curva con distintos valores del factor denso-independiente (Z´´) que se esté 

evaluando, esta perturbación genera cambios tanto verticales, en Rm y en el 

equilibrio de la interacción de Rt con  ƒ(X), como horizontales en el 

desplazamiento de la tasa per capita de crecimiento poblacional (R), a lo largo 

de la abscisa. 



 
Figura 11. Efectos no lineares de perturbación exógena: Este tipo de efectos están, al 

igual que los laterales, muy cercanamente relacionados con las características denso-

dependientes de la población (estructura de retroalimentación), en este caso la relación 

es bastante más compleja pues interactúan ambos de manera que el efecto de la 

perturbación es distinto dependiendo de la densidad de la población, de forma que se 

modifican tanto la curva de la función de R como la intensidad de la perturbación de 

manera compleja (Royama, 1992). 

 

Los procesos que involucran perturbaciones laterales y/o no lineares son 

analíticamente muy complicados y sus efectos suelen ser pequeños, por lo que 

se recomienda utilizar las fórmulas usadas para perturbaciones verticales, sin 

embargo, la distinción conceptual de cada tipo de perturbación es fundamental 

para entender cuantitativamente la dinámica poblacional que se estudia 

(Berryman & Lima, 2006; Lima et al., 1999, 2002a y 2002b; Royama, 1992). 

 

La elección del modelo 
 

Una de las cuestiones más importantes a la hora de analizar dinámicas 

poblacionales por medio de series de tiempo es, junto con definir el orden de la 

estructura de retroalimentación y su efecto, el elegir el modelo matemático que 



más adecuada y verazmente represente los datos biológicos que se van a 

trabajar y su contexto ambiental o exógeno (Berryman & Turchin, 1992). Como 

sería de esperarse, en una disciplina que lleva tanto tiempo y con tantos 

cambios existen una gran cantidad de modelos cuya intención es observar la 

interacción que tiene la estructura de retroalimentación y las perturbaciones 

exógenas y dependiendo del modelo existen una serie de ventajas y 

desventajas, esto se analizará en esta sección.  

Los primeros análisis de dinámica poblacional a través de series de 

tiempo fueron realizados hace más de 50 años por Moran (1953), Ricker (1954) 

y Morris (1959) y a pesar que describieron las estructuras de retroalimentación 

básicas de los procesos de dinámica poblacional (el orden y la forma de las 

estructuras de retroalimentación). Ésto fue ignorado por la mayoría de la 

literatura en ecología,  (con excepción de varios entomólogos, más detalles en 

Berryman, 1978) por los siguientes 20 años hasta el influyente trabajo de 

Royama (1977 y posteriormente Royama, 1992) sobre dinámica poblacional, 

denso-dependencia y estructuras poblacionales básicas (Lima, 2001). Después 

de dicha publicación los ecólogos han puesto gran atención al enfoque analítico 

de Royama (1992). 

Las estructuras poblacionales básicas son los componentes de los 

factores que determinan la tasa de crecimiento per capita (R), estos factores se 

pueden clasificar en dos grupos: exógenos o denso-independientes (Z) y 

endógenos o densodependientes (ƒ). Royama (1977 y 1992) representa las 

estructuras básicas de los procesos de dinámica poblacional relacionándolas 

con la información ecológica directamente por medio de la siguiente ecuación: 

 
Donde Rt es la tasa de crecimiento per capita, Nt es la abundancia de 

una población en un tiempo t, f los densodependientes y εt es el ruido 

estocástico presente en el ambiente (incluyendo los factores denso-

independientes). 

En el caso en que el ruido estocástico (εt=0) para todos los t  a la función 

ƒ se le llama esqueleto, y representa las interacciones entre individuos (dentro 

y entre poblaciones) o la estructura de retroalimentación (Berryman, 1999; 

Lima, 2001; Royama, 1977 y 1992). Este modelo integra los factores 



endógenos y exógenos dentro de un modelo que permite utilizar distintas 

funciones de ƒ que se adecuen a los datos de la serie de tiempo (Lima, 2001). 

 

Modelos lineares y no-lineares 

 

Desde Moran (1953) se han utilizado distintas funciones ƒ para describir 

las series de tiempo, desde las funciones log-linear, usadas por diversos 

autores, (e.g. Bjørnstad et al., 1995; Lima & Jaksic, 1999; Moran, 1953; 

Royama, 1992; Stenseth et al., 1996a, 1996b, 1997). Este tipo de modelos son 

una de las representaciones más simples de los procesos de dinámica 

poblacional (Lima, 2001), estos modelos son útiles para determinar la 

estructura de retroalimentación y el orden de la función, especialmente en 

series de tiempo cortas, para comparar entre poblaciones o especies y 

relacionar las series de tiempo con modelos matemáticos (Bjørnstad et al., 

1995; Lima, 2001; Stenseth et al., 1996a). Desafortunadamente los modelos 

lineares tienen una propiedad biológica irreal, no tener límites para R, y no 

pueden generar dinámicas poblacionales complejas (Lima, 2001; Royama, 

1992).  

La opción para lograr esto es la utilización de modelos no-lineares o 

basados en teoría como el modelo discreto no-linear (Berryman, 1991, 1992; 

Royama, 1992) o la modificación de dos desfases del modelo linear (Turchin, 

1990), también existe la forma generalizada (mostrada en términos de R) del 

modelo logístico discreto de Ricker (1954), un modelo simple que al estar 

generado sobre una base biológica resulta muy conveniente, siguiendo el 

marco teórico de Royama (1992) la fórmula de este modelo es:  

 
Donde Rt=Log(Nt/Nt-1) es la tasa per capita de cambio realizada, 

Rm=Log(rm) es la tasa máxima de cambio per capita, a indica el efecto de la 

interferencia de cada individuo mientras la densidad aumenta, Xt=Log (Nt), que 

es la abundancia en el tiempo t  y C=Log(c) es una constante que representa la 

competencia y el agotamiento de recursos (e.g. alimento).  

Debido a que en este modelo los tres parámetros (Rm, a y C) tienen un 

significado biológico explícito se pueden incluir perturbaciones exógenas dentro 



de cada parámetro (Lima et al., 2008; Royama, 1992), tanto en forma de  

perturbaciones: Verticales: , Laterales:  

ó No-lineares:  También es posible incluir el efecto de la 

competencia interespecífica dentro del modelo (Lima et al., 2008; Royama, 

1992): . 

La ventaja de los modelos no lineares es que tienen interpretación 

biológica directa, cumplen con reglas biológicas básicas, son parsimoniosos y 

permiten extrapolar más allá de los datos (Lima, 2001; Royama, 1992), sus 

desventajas incluyen la mayor complejidad matemática, comparada con los 

modelos lineares, (Royama, 1992),  y la necesidad de elegir una función de ƒ 

específica, aunque una función puede ser adecuada a distintos modelos. El 

apoyo de herramientas de selección como el criterio de información de Akaike  

(AIC) es fundamental para elegir el mejor modelo (Anderson & Burnham, 2002; 

Burnham & Anderson, 1998, Lima, 2001). 

   Desde hace mucho tiempo (Ricker, 1954; May, 1974) se sabe que 

modelos poblacionales no-lineares muy simples pueden reflejar correctamente 

realidades biológicas muy complejas, por lo que diversos ecólogos los han 

utilizado para explicar las dinámicas poblacionales de diversas especies (e.g. 

Leirs et al., 1997; Lima, 2001; Lima & Berryman, 2006; Lima et al., 2002a) 

aunque todavía no está claro si la determinación del caos en las poblaciones 

ayudará a entender los procesos ecológicos subyacentes (Lima, 2001; 

Stenseth, 1999)  

La elección de un modelo matemático adecuado a los datos biológicos 

utilizados es fundamental en el análisis de las series de tiempo (Berryman, 

1992; Lima, 2001, Royama, 1992) y lo más importante en la elección del mismo 

son los factores señalados por Berryman (1992): 

 

“La adecuación del modelo a los datos biológicos, para lo cual los 

modelos no-lineares son más aptos como se señaló anteriormente 

(Berryman, 1992)” 

 

“El encontrar el orden apropiado de los factores que determinan la 

estructura de retroalimentación de la dinámica poblacional." 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

CAPÍTULO 2 
 

DINÁMICA POBLACIONAL DE LOS 
 

PEQUEÑOS MAMÍFEROS DE 
  

CHAMELA-CUIXMALA 



JUSTIFICACIÓN 
 

Como ya se mencionó, en el capítulo anterior, el estudio de los cambios 

numéricos de las poblaciones a través del tiempo y espacio (climático y 

geográfico) son objetivos principales en la ecología de poblaciones y el análisis 

de series de tiempo de largo plazo son herramientas invaluables para lograr 

estos objetivos (Brown et al., 1986, 2001; Franklin, 1989; Lima, 2001; Royama, 

1992; Tilman, 1989) . 

Si a esto se le agrega el hecho de que la mayoría de los estudios 

ecológicos son realizados en plazos cortos (Franklin, 1989; Tilman, 1989) y que 

las bases de datos de largo plazo, para la mayoría de los grupos taxonómicos 

(mamíferos en el caso de este estudio) han sido generadas fuera de las 

regiones tropicales, y no existe ningún estudio a largo plazo publicado en 

ambientes selváticos tropicales, que son los ambientes más amenazados a 

nivel mundial (Janzen, 1988). 

El presente estudio es pionero a nivel mundial en los estudios de la 

dinámica poblacional de pequeños mamíferos en selvas tropicales, lo cual le da 

un valor añadido a la de por si fundamental labor de generar bases de datos 

suficientemente grandes y confiables para este proceso. Este estudio genera el 

conocimiento biológico de largo plazo necesario para generar políticas 

correctamente fundamentadas para la conservación y manejo a largo plazo 

para los pequeños mamíferos de las selvas tropicales secas de México y el 

mundo. 



OBJETIVOS 
 

Objetivo general 
 

Determinar la dinámica espacio-temporal a largo plazo de las 
poblaciones de pequeños mamíferos en un ambiente tropical, las 
estructuras de retroalimentación que la generan y la relación existente 
con la variabilidad climática a largo plazo. 
 

Objetivos particulares 
 
Los objetivos particulares de esta tesis son: 
 

• La determinación de la dinámica poblacional, la estructura de 

retroalimentación, y las perturbaciones exógenas, de los pequeños 

mamíferos a largo plazo. 

 

• La comparación de la dinámica poblacional de L. pictus a nivel espacial, 

entre la selva baja y la selva mediana.  

 

• La comparación de la dinámica poblacional de los pequeños mamíferos 

en el marco de la estacionalidad climática, temporada de lluvias, 

transición y secas. 

 



HIPÓTESIS 
 

Las hipótesis se encuentran divididas en tres distintos componentes: el 

espacial, el estacional y el de largo plazo: 

 

Componente espacial 
Debido a que la accidentada orografía de la zona determina diferencias 

fundamentales en la disponibilidad de agua entre las cañadas y los lomeríos 

(Bullock, 1988; Bullock y Solís-Magallanes, 1990; Ceballos, 1989, 1990), 

provocando que la temporada seca sea más severa en las partes altas (selva 

baja) que en las cañadas (selva mediana), se espera menor fluctuación en la 

dinámica poblacional en la selva mediana en comparación con la selva baja, 

también se espera que dicha dinámica dependa menos de factores denso-

independientes, como la precipitación, y que sea más dependiente de la 

estructura de retroalimentación endógena en la selva mediana comparada con 

la selva baja. 

Componente estacional 
La variabilidad en la precipitación (estacional e interanual) es un factor 

determinante en la estructura y dinámica poblacional de las selvas tropicales 

secas por lo que se espera observar perturbaciones laterales y verticales 

debidas a los factores exógenos (precipitación) en las distintas poblaciones de 

pequeños mamíferos, debido a los cambios estacionales en la precipitación.  

 

Componente de largo plazo 
Conforme a lo publicado para otros sitios se espera que la dinámica 

poblacional varíe dependiendo de la precipitación anual y su variación a lo 

largo del año. Se espera que en años atípicos (con menor precipitación o 

precipitación fuera de periodo) los patrones de dinámica poblacional sean 

diferentes a los de años promedio.  

El estudio poblacional temporal y a largo plazo incluye a todas las 

especies. Sin embargo a nivel espacial se centra en Liomys pictus debido a su 

abundancia y presencia en ambos tipos de vegetación. Otras especies son muy 

escasas en la selva baja (Ceballos, 1989; 1990). 



SITIO DE ESTUDIO 
 

Ubicación 
 

La parte de campo de este proyecto se lleva a cabo en la Estación de Biología 

"Chamela", de la UNAM, que se ubica a dos Km. de la costa del Pacífico, en 

Jalisco, México y forma parte de la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala, 

ubicada en la costa de Jalisco, entre Puerto Vallarta, Jalisco y Manzanillo, 

Colima (Mapa 1). La Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala abarca 13,142 

ha mientras la estación biológica Chamela-Cuixmala, perteneciente al IB-

UNAM abarca 3,300 ha (Noguera et al., 2002).  

 

 
 

Mapa 1. Ubicación de la estación biológica Chamela, IB y la Reserva de la 

Biosfera Chamela-Cuixmala (Domínguez-Castellanos et al., 2007) 

 



Clima 
 

El clima del área es AwO(x')i (García 1973). La precipitación en la región 

es altamente estacional, concentrándose el 80% en la temporada de lluvias, 

entre los meses de mayo a noviembre (Bullock, 1988; García, 1973: García-

Oliva et al., 2002), ver Tabla 1. Posteriormente, durante los meses de 

noviembre a febrero existe un periodo intermedio o de transición, a pesar de 

que ya no llueve existe todavía un porcentaje de humedad disponible para la 

vegetación y fauna.  

Pasada esta temporada la humedad disponible se pierde (de manera 

más intensa en los lomeríos), durante los meses de marzo a mayo, en la 

temporada seca. El promedio anual de precipitación es de 748 mm y la 

temperatura media mensual es de 24.9º C (Bullock 1988, García, 1973). Los 

datos de precipitación y temperatura de la Estación Chamela han sido 

recabados por el personal de la misma desde 1977 de manera sistemática, 

estando disponibles en la página de Internet del Instituto de Biología 

(http://www.ibiologia.unam.mx/ebchamela/www/clima.html). 

  

Vegetación 
 

La vegetación de la zona se clasifica como selva baja caducifolia (en 

adelante selva baja) en los lomeríos y selva mediana subperenifolia (en 

adelante selva mediana) en las cañadas, donde la humedad se mantiene 

disponible durante más tiempo en la temporada seca (Bullock y Solís-

Magallanes, 1990). 

El tipo de vegetación predominante es la selva baja caducifolia, ésta se 

distribuye en los lomeríos que van de los 30 a los 300 msnm. Este tipo de selva 

consta de un estrato arbóreo que alcanza de 5 a 15 m de alto y en él se 

encuentra una alta densidad de epífitas. Durante el periodo de sequía, el 95% 

de las especies pierden las hojas. El estrato arbustivo y el herbáceo solo se 

desarrollan en la época de lluvias y tanto la floración como la fructificación se 

concentra en los meses de junio y julio (Bullock y Solís-Magallanes, 1990, 

Ceballos y Miranda 1986, 2000).  



La selva mediana subperennifolia, que abarca una menor extensión, se 

encuentra restringida a los cauces de los arroyos de permanentes y de 

temporal, cuenta con dos estratos arbóreos uno hasta los 15 m y otro hasta los 

40 m. Durante el periodo de sequía del 50 al 75% de la vegetación pierde las 

hojas (Bullock y Solís-Magallanes, 1990; Lott et al. 1987, Martínez-Yrizar et al. 

1996; Noguera et al., 2002). Este tipo de selva sirve durante la época de secas 

de refugio a varias especies, debido a que la humedad remanente en el suelo 

amortigua los efectos de la sequía (Ceballos 1995). 

Ambas selvas están sometidas a las mismas condiciones climatológicas, 

pero difieren en fenología, edafología y composición florística, siendo la 

estacionalidad climática más severa en las laderas, selva baja que en en los 

arroyos, cuya composición vegetal es de selva mediana y donde se pierde 

menos agua durante la temporada seca (Bullock 1988; Bullock & Solís-

Magallanes, 1990; Filip et al. 1995, Rzedowski 1986). 

 

Mastofauna 
 

Se han realizado varios trabajos que han buscado determinar y analizar 

la riqueza mastofaunística con particular atención en la región pacífico-

occidental de México (Tabla 2), donde se ubica Chamela-Cuixmala (Álvarez et 

al., 1987; Anderson, 1960 y 1962; Arita, 1993; Arita y Ceballos, 1997; Ceballos, 

1989; Ceballos, 1990; Ceballos y García, 1995 Ceballos y Miranda, 1986 y 

2000; Ceballos y Rodríguez, 1993; Ceballos et al., 1998 y 2002; Collet et al., 

1975; Fa y Morales, 1993; Genoways y Jones, 1973; Hall y Villa, 1950; López-

Forment et al., 1971;  Mendoza, 1997; Ortega, 1992; Polanco y Muñiz-

Martínez, 1987; Téllez et al., 1997; Winkleman, 1962). 

La riqueza de especies de mamíferos, así como el número de especies 

endémicas es considerablemente alto en comparación con otras partes del 

país, haciendo de la región occidental del país una de las regiones prioritarias 

para la conservación de los mamíferos de México (Ceballos y Rodríguez, 1993; 

Ceballos y García, 1995; Ceballos et al., 1998 y 2002). En las selvas secas del 

país, en particular en el pacífico occidental (e.g. Colima, Jalisco, Michoacán, 

Nayarit, Sinaloa) habitan 37 de los géneros y especies endémicos del país 



(Ceballos y Rodríguez, 1993; Ceballos et al., 2005). Un dato que realza la 

relevancia del presente estudio es que se realizó, en su mayor proporción con 

roedores (nueve de las doce especies capturadas) que son el grupo con más 

géneros y especies endémicas  en el país (115 spp.) siendo el 71% de las 

especies endémicas de mamíferos del país (Ceballos et al., 2005). 

Por cuestiones de espacio en este estudio no se profundizó sobre la 

historia natural de las especies de pequeños mamíferos analizados, solamente 

utilizando la información pertinente de la literatura publicada. Para más 

información sobre estos aspectos existen numerosas publicaciones donde se 

puede encontrar esa información. (Arroyo-Cabrales, 2005; Briones, 1991, 1996; 

Briones & Sánchez-Cordero, 1999; Briones et al., 2006; Ceballos, 1989, 1990; 

Ceballos y Miranda, 1986, 2000; Ceballos & Oliva, 2005; Collet et al., 1975; 

Domínguez-Castellanos & Ceballos, 2005; Domínguez-Castellanos, 2000; 

Domínguez-Castellanos et al., 2007; Genoways & Jones, 1973; Hernández, 

2000; López-Forment et al., 1971; López & Medellín, 2005; Mendoza, 1997, 

2002a,  2002b; Mendoza & Miranda, 2002; Miranda y Mendoza, 2002; Peña et 

al., 2005; Sánchez-Cordero & Fleming, 1993; Téllez & Medellín, 2005).   



MÉTODOS 
 

Recolecta de datos 
 

Se eligieron seis sitios de trabajo, cuatro en selva baja y dos en selva 

mediana, los cuales se muestrean, hasta la fecha, con cuadrantes de 8 x 8 

metros con 64 trampas Sherman separadas por 10 metros cada una, ubicando 

también entre 12 y 18 trampas en tablas sobre los árboles a alturas entre uno y 

tres metros, algunas hasta cinco metros de altura. Las trampas se ceban con 

avena, mantequilla de cacahuate y vainilla, posteriormente se colocan durante 

tres noches consecutivas mensualmente desde 1990 hasta 1995 y 

bimestralmente a partir de esa fecha hasta el 2007. Acumulando un 

aproximado de 210,000 noches/trampa. 

En los sitios de muestreo se recolectaron las siguientes (12) especies de 

pequeños mamíferos: Baiomys musculus, Liomys pictus, Megasorex gigas, 

Nyctomys sumichrasti, Oryzomys couesi, Oryzomys melanotis, Osgoodomys 

banderanus, Peromyscus perfulvus, Reithrodontomys fulvescens, Sigmodon 

mascotensis, Spilogale pygmaea, Tlacuatzin canescens y Xenomys nelsoni. 

Las especies recolectadas se identificaron a partir de las claves existentes para 

la zona (Ceballos y Miranda, 1986 y 2000). Estas especies representan el 66% 

de las registradas en la región (Tabla 2).  

Intentando maximizar los esfuerzos del muestreo además de los datos 

de abundancia por especie en las distintas estaciones y tipos de vegetación de 

cada individuo capturado se tomaron otros datos adicionales (Se tomaron las 

características morfológicas (largo total, largo de la cola, largo de la pata 

izquierda y la oreja izquierda), reproductivas, determinación de la identidad 

sexual y de edad de cada individuo capturado, los cuales se marcaron por 

medio de la ectomización de falanges) siguiendo en lo posible las sugerencias 

de diversos autores y asociaciones para disminuir el estrés en los animales 

capturados (Animal Care and Use comittee, 1998; The Association for the 

Study of Animal Behaviour, 2000; Rudran & Kunz, 1996) los cuales fueron 

liberados posteriormente a la toma de datos.  

 



Análisis de datos 
 

Los datos de campo fueron compilados en bases de datos que se 

utilizaron para realizar este estudio, estas bases han sido revisadas 

intensivamente para corregir errores en la compilación de las mismas. 

La definición del orden de las estructuras de retroalimentación fue 

realizada por medio de PRCF, por ser la metodología que mejores resultados 

da para conocer el orden de la retroalimentación (Berryman & Turchin, 2001; 

Lima et al., 2008). 

Los análisis de la dinámica poblacional de este estudio se realizaron por 

medio del análisis de series de tiempo, para las cuales se utilizó el programa R 

(www.r-proyect.org), un programa estadístico gratuito que funciona con el 

mismo lenguaje de programación que S y S-plus.  

Como la dinámica poblacional de las especies de pequeños mamíferos 

de Chamela es resultado de procesos intra e inter-poblacionales que causan 

una estructura de retroalimentación de primer y segundo orden (PRCF) en las 

fluctuaciones numéricas de las especies, se decidió seguir a Lima et al. (2008).  

El modelado de las poblaciones, utilizando como base teórica a Royama 

(1992), se realizó utilizando un modelo simple de competencia intraespecífica, 

la forma generalizada (en términos de R) del modelo logístico discreto de 
Ricker (1954). Este modelo se realizó utilizando la función de Mínimos 

Cuadrados No Lineales (NLS) de la biblioteca de estadísticos de R, por ser un 

método estadístico moderno, parsimonioso y sencillo para el análisis de series 

de tiempo (Lima et al., 2008). 

 

Modelos matemáticos 

 

Se modeló cada especie con abundancia suficiente para realizar  las 

series de tiempo se generaron distintos modelos, basado en el modelo 

anteriormente referido, para la sencilla comparación de los modelos y tomando 

en cuenta diversas variables, que a continuación se describen. 

Para todos los modelos generados se analizó la precipitación como una 

perturbación con efectos aditivos, verticales, sobre la tasa reproductiva de las 
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especies. Pero también se generaron modelos alternos, los mismos que los 

descritos en esta sección, distinguibles por incluir la letra  b en el nombre del 

modelo, donde la precipitación se incluyó como un factor de perturbación lateral 

o no aditivo sobre la función R, sino que afecta la disponibilidad de recursos y 

por lo tanto afecta la tasa reproductiva de manera no aditiva.  

 

Modelo 1: Solamente se tomó en cuenta la densidad de la especie, para 

determinar cuanta de la variabilidad de la serie de tiempo es generada por los 

procesos endógenos intra-específicos: 

 

Modelo1=nls(log(R) ~ b –exp(a*X+c) 

 

Donde R es la tasa instantánea de cambio poblacional. X (que es igual 

a=Ln(Nt)) es la abundancia de la especie para el periodo de tiempo t y nls es el 

modelo no lineal de suma de cuadrados utilizado para los datos. a, b, c (y en 

los otros modelos hasta f) son los valores de inicio para estimar los parámetros 

poblacionales (para su significado biológico ver la fórmula logística de Ricker, 

1954).  

 

Modelo 2: Se tomó en cuenta, para este modelo, tanto la densidad de la 

especie como la precipitación durante la temporada de lluvias. 

 

Modelo2=nls(log(R) ~ b –exp(a*X+c) +d*log(Ll) 

 

Siendo Ll la precipitación durante la temporada de lluvias (junio-octubre) 

 

Modelo 3: Densidad más precipitación en la temporada de lluvias y la 

precipitación fuera de la temporada de lluvias, tanto en la temporada de 

transición como la seca. 

 

Modelo2=nls(log(R) ~ b –exp(a*X+c) +d*log(Ll)+e*(TS) 

 

Donde TS es la lluvia durante la temporada de transición (noviembre a 

febrero) y en temporada seca (marzo a mayo). 



 

Modelo 4: Es exactamente igual al modelo 3 pero a la precipitación de la 

temporada seca y de transición (TS) le fue retirado el año 1992, en el caso de 

la selva mediana y 1993 en el caso de la selva baja (debido a que el efecto del 

huracán en las poblaciones de L pictus en selva baja tuvo un desfase temporal 

(time lag), mientras que a las poblaciones de selva mediana les afectó 

directamente. 

 

Modelo2=nls(log(R) ~ b –exp(a*X+c) +d*log(Ll)+e*(TS-H) 

 

Donde TS-H es la lluvia durante la temporada de transición (noviembre a 

febrero) y en temporada seca (marzo a mayo) restando el año definido arriba. 

Para todas las especies, pero en especial para el caso de Oryzomys 

couesi y O. melanotis para las que los análisis exploratorios y la ecología de las 

especies señalaron que era posible encontrar una estructura de 

retroalimentación de segundo orden, competencia interespecífica, por lo cual 

se generaron también tres modelos que incluyen a la competencia como un 

factor a tomar en cuenta. 

 

Modelo 5a: Solamente tomando en cuenta las densidades de ambas especies, 

solamente la estructura de retroalimentación endógena. 

 

Modelo5=nls(log(R) ~ b –exp(a*X+c+d*XOm) 

 

Donde XOm es el logaritmo natural de la abundancia de la especie 

competidora, en este caso Oryzomys melanotis.  

 

Modelo 5b: Incluyendo la precipitación dentro de temporada (Ll) como 

perturbación lateral, TS-H es la lluvia durante la temporada de transición, sin el 

efecto de la precipitación atípica de 1992. 

 

Modelo5b=nls(log(R) ~ b –exp(a*X+c+d*log(Ll)+e*XOb)+ f*(TS-H) 

 



Donde XOb es el logaritmo de la densidad de la especie competidora (en 

este caso O. banderanus). Los efectos de la especie competidora deben ser 

siempre consideradas como perturbaciones no aditivas o laterales (Lima com. 

pers., Royama, 1992).  

 

Modelo 5c: Donde TS es la lluvia durante la temporada de transición 

(noviembre a febrero) y en temporada seca (marzo a mayo), con el efecto del 

huracán. 

 

Modelo5c=nls(log(R) ~ b –exp(a*X+c+d*log(Ll)+e*XOb)+ f*(TS) 

 

También se generaron modelos de competencia interespecífica con más 

de dos especies involucradas para determinar como interactúan varias 

especies a la vez (e.g. especies arborícolas). 

Para evaluar los modelos se utilizó la metodología informático teórica de 

Kullback-Leibler (1951) y para seleccionar los mejores modelos se utilizó la 

corrección para muestreos pequeños del AIC, criterio de Información de Akaike 

(1973, 1974), AICc y categorizando los modelos por medio de Δi y los pesos de 

Akaike (wi) siguiendo lo sugerido por Anderson & Burnham (2002), Burnham y 

Anderson (2001), Lima (2001) y  Lima et al. (2008) y utilizando como base 

teórica para el análisis de los datos los métodos cuantitativos de Royama 

(1977, 1981 y 1992).  

Para conocer la bondad de ajuste de los datos se calculó la varianza 

explicada por el modelo (R2), que tiene gran utilidad para definir los mejores 

modelos cuando los datos de las metodologías de Akaike son muy parecidos 

(Lima et al., 2008. 

 



RESULTADOS 
 

Se han compilado, ordenado y corregido los datos de todas las fechas 

de captura a lo largo del tiempo de muestreo (1990-2007), se ha actualizado la 

nomenclatura taxonómica de las especies encontradas en la zona, debido a 

cambios recientes en la taxonomía de los mamíferos mexicanos (Ceballos et 

al., 2005).  

Existen cambios en algunas de las especies encontradas en este 

estudio: el zorrillo pigmeo (Spilogale pygmaea) pasó de la familia Mustelidae a 

la familia Mephitidae (Dragoo y Honeycutt, 1997), Marmosa canescens cambia 

a Tlacuatzin canescens y al igual que Osgoodomys banderanus (antes 

Peromyscus banderanus) se convierten en géneros monotípicos y endémicos 

del país. Oryzomys couesi que se consideraba como una subespecie de 

Oryzomys palustris fue elevada a especie (López & Medellín, 2005; Miranda & 

Mendoza, 2002). 

Al realizar los análisis preliminares, para los sitios de selva mediana, 

para definir que especies eran susceptibles para la realización de los modelos 

se determinó que: por su baja abundancia (y la irregularidad en sus capturas) 

durante el estudio (dentro de los paréntesis) las siguientes especies no serían 

analizadas: Baiomys musculus (58), Megasorex gigas (5), Reithrodontomys 

fulvescens (198), Sigmodon mascotensis (233), Tlacuatzin canescens (165), 

Spilogale pygmaea (18) y Xenomys nelsoni (61).  

Por lo cual solamente las especies con abundancias suficientemente 

altas y con capturas regulares (Figuras 12 a 15), que son las siguientes: Liomys 

pictus (18390) en ambos tipos de vegetación, Nyctomys sumichrasti (293), 

Oryzomys couesi (877), O. melanotis (716), Osgoodomys banderanus (1959) y 

Peromyscus perfulvus (1457), en selva mediana, fueron modeladas. Estas 

especies agrupan el 96.5% de las capturas en el estudio.     

 



Tendencias negativas en las dinámicas poblacionales 
 

Al realizar los análisis exploratorios de los datos se descubrió que, para 

el caso de Liomys pictus (en selva mediana), Figura 12, y Nyctomys 

sumichrasti, Figura 13, existían tendencias negativas en sus datos, que 

significa que la población no está dinámicamente estable, aumentando o 

disminuyendo su abundancia y afectando los análisis de la dinámica 

poblacional, invalidando los principios señalados por Royama (1992) para el 

análisis de series de tiempo, las series deben ser estacionarias y cumplir con el 

teorema ergodíctico de Birkhoff-Khintchin que señala que la serie debe tener 

convergencia con los valores anteriormente vistos en un tiempo determinado, 

(Royama, 1992).  

Por lo cual, para convertir estas series no estacionarias (L. pictus en 

selva mediana y N. sumichrasti, en este estudio) en series estacionarias y 

cumplir esos supuestos se realizó una regresión de la densidad contra el 

tiempo, sumándole la media del logaritmo de las densidades en las densidades 

de las series de tiempo, tal como es sugerido dentro del esquema de 

pensamiento de Royama (1992) y siguiendo lo realizado por Lima et al., (2008) 

 

El orden de la estructura de retroalimentación 
 

El orden de la estructura de retroalimentación, tanto positivo como 

negativo, se determinó utilizando un PRCF (Parcial Rate Correlation Function), 

siguiendo las sugerencias de Berryman (1992), Berryman y Turchin (2001), 

Lima (2001) y Lima et al., (2008) y utilizando el marco teórico de Royama 

(1977, 1981, 1992) para interpretar los resultados del PRCF. El análisis se 

realizó dentro del ambiente de R (www.r-proyect.org), utilizando un script 

específico para la función y analizando las Figuras obtenidas por el mismo 

(Lima et al., 2008). 

Es importante reiterar lo dicho en la sección  (El orden de la estructura 

de retroalimentación), el análisis de PRCF y los otros que funcionan para 

conocer el orden de la estructura de retroalimentación proveen de las 

evidencias necesarias para inferir la estructura de las interacciones 
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densodependientes sobre la población, no permiten analizar los factores 

exógenos, eso lo permite el modelado de los datos. 

Se encontraron distintos órdenes en las estructuras de retroalimentación 

que se dividirán, a continuación, en distintas categorías: 

 

Especies con estructura de retroalimentación de primer orden 

 

Al realizar el análisis de PRCF se encontró que la mayoría de las 

especies presentan una estructura de retroalimentación de primer orden, esta 

lista incluye: a Liomys pictus tanto en selva baja (Figura 16), como en selva 

mediana (Figura 17), Nyctomys sumichrasti (Figura 18), Osgoodomys 

banderanus (Figura 21) y Peromyscus perfulvus (Figura 22) presentan una 

estructura de retroalimentación negativa de primer orden, lo que significa que 

los principales procesos de interacción que determinan esta estructura son los 

intrapoblacionales (e.g. densidad, competencia intraespecífica) y lo hacen de 

manera negativa, regulando el crecimiento de la población, significa también 

que las interacciones con otras especies o niveles tróficos no son notorias para 

su retroalimentación y por lo tanto no presentan un desfase temporal. 

 

Especies con estructura de retroalimentación de segundo orden 

 

Este es el caso de las dos especies del género Oryzomys presentes en 

el estudio, tanto O. couesi (Figura 19) como O. melanotis (Figura 20) presentan 

valores muy elevados en su estructura de retroalimentación en el segundo 

desfase, comparativamente con el primero, por lo que se determina que tienen 

una estructura de retroalimentación negativa de segundo orden, lo que 

biológicamente significa que existen interacciones interespecíficas que son 

clave en la dinámica poblacional y que pueden ser competencia (Huitu et al., 

2004; Valone & Brown, 1995) o elementos de la red trófica donde está inmersa 

la población (Berryman & Turchin, 2001; Lima, 2001; Royama, 1992), en el 

caso de O. melanotis, Figura 20, cuyo PRCF muestra evidencias de 

periodicidad en sus fluctuaciones poblacionales, se sugiere que, esta 

periodicidad sea debida a interacciones tróficas como depredación 

especializada. (Lima et al., 2001; Stenseth et al., 1996a).   



Modelado de series de tiempo 

 
En el caso de los sitios de selva baja solo se realizaron series de tiempo 

para Liomys pictus, debido a que las demás especies solo aparecen de manera 

esporádica y en abundancias muy bajas, por lo que no son susceptibles para 

modelar sus dinámicas poblacionales. 

Para el análisis de los modelos se utilizaron distintos indicadores 

explicados en secciones anteriores (AICc, wi, Δi y la suma de wi, así como el 

porcentaje de varianza explicado por el modelo como medida de la bondad de 

ajuste del modelo) así como un enfoque de análisis multimodelo (datos de 

todos los modelos en los anexos de cada especie), en el que no se analizó 

solamente el que mejor se ajustara a los datos, sino que se comparó con los 

otros modelos con adecuado sustento estadístico (Δi≤2) y la predicción gráfica 

del ajuste a los datos.  

A continuación se describen los resultados de los análisis mostrando los 

modelos de mejor ajuste y sus predicciones gráficas, estos resultados se 

describen en dos secciones para su mejor entendimiento: 

 

Selva baja 
 

Para este tipo de vegetación, tal como se explicó anteriormente, debido 

a la baja densidad poblacional de la mayoría de las especies solo se modeló 

matemáticamente la dinámica poblacional de Liomys pictus los resultados se 

describen a continuación. 

Los modelos (Figuras 23) que mejor describen la dinámica poblacional 

de Liomys pictus en la selva baja son (Lpbmodelo3 y Lpbmodelo3b) aquellos 

que incluyen tanto la competencia intraespecífica, que no aumenta al 

incrementarse la densidad, sino que la población ya está habituada (a<1) a 

este tipo de competencia “revuelta” (Johst et al., 2008; Royama, 1992), la lluvia 

dentro de la temporada, que tiene un efecto positivo lateral incrementando los 

recursos disponibles para la especie y la lluvia fuera de la temporada que 

afecta ligeramente de manera negativa a la población. Estos modelos explican 

entre el 81% y 83% de la varianza en los datos y los demás modelos al tener 



un ΔAICc>9 no tienen soporte biológico, por lo que no vale la pena incluirlos en 

esta discusión. 

Los modelos Lpbmodelo3 (R2=83%) y Lpbmodelo3b (R2=81%) incluyen 

el efecto vertical y lateral, respectivamente, de los factores exógenos, debido a 

que en especies como pequeños mamíferos la perturbación exógena 

normalmente afecta la curva de la función R al modificar la disponibilidad de 

recursos para la población o lo que en el esquema de Royama (1992) se 

denomina una perturbación lateral más que al modificar directamente la tasa 

per capita de crecimiento poblacional, por lo que la interpretación de los datos 

de los roedores de Chamela se realizará en este sentido cuando ambos 

modelos, los de perturbación vertical y los de perturbación horizontal estén 

igualmente soportados por la evidencia (Lima com. pers.). 

En la Figura 23 izquierda, Lpbmodelo3, busca efectos verticales de 

perturbación exógena y, Lpbmodelo3b, a la derecha busca efectos laterales, 

ambos modelos generan predicciones muy similares (Figuras 23), es 

importante notar como el evento de precipitación atípica de enero de 1992 tiene 

un efecto negativo muy notorio en la densidad poblacional de L. pictus. Las 

densidades más bajas (fuera del evento de 1992) están relacionadas con los 

años de menor precipitación (algunos de los años Niño), que son 2002 y 2006. 



Figuras 23. Predicciones matemáticas de los mejores modelos de dinámica poblacional de Liomys pictus en la selva baja de 

Chamela Lpbmodelo3 (izquierda) y Lpbmodelo3b (derecha). La línea negra es una predicción continua y la gris es de una 

predicción un paso antes, los puntos son los datos obtenidos en campo. En el eje X están los años de muestreo y en el Y el 

logaritmo natural de la abundancia de L. pictus en selva baja. 
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Selva mediana 
 

Liomys pictus 

 

Para L.  pictus (que presentó una tendencia negativa en su densidad y 

que se eliminó por medio de los métodos antes descritos) en selva mediana los 

modelos (Figuras 24) que mejor se ajustaron fueron tanto el modelo 

LpTmodelo1 (R2=63%) que solo toma en cuenta los factores 

densodependientes como el modelo LpTmodelo2 (R2=69%) en el que se toma 

en cuenta también la precipitación dentro de temporada como perturbación 

vertical, los demás modelos tienen de un menor soporte, como el modelo que 

incluye la lluvia dentro de temporada como perturbación lateral y los modelos 

que incluyen solamente la competencia interespecífica con las demás 

especies. Los demás modelos no tienen soporte biológico suficiente para entrar 

en el análisis.  

En cuanto a pesos de Akaike (wi) el (LpT) modelo1 junto con el (LpT) 

modelo2 suman casi la mitad del peso total de los modelos, lo que significa que 

la mayoría de la dinámica poblacional de esta especie en este hábitat es 

determinada por los factores endógenos, en una estructura de 

retroalimentación negativa de primer nivel (Figura 17) en la que la precipitación 

funciona como una perturbación vertical no robusta para esta especie (sensu 

Royama, 1992). A pesar que los modelos que incluyen la competencia 

interespecífica no tienen el soporte de los mencionados anteriormente es 

posible observar evidencias de competencia entre ellas (Figuras 24). 

Es importante señalar que esta es la única especie, y solo en selva 

mediana, en la que la competencia intraespecífica (a en la ecuación de Ricker, 

1954) es casi igual a 1 por lo que se sugiere que en esta especie la 

competencia intraespecífica es más intensa al incrementarse la densidad 

(Johst et al., 2008; Royama, 1992). 



Figuras 24: Predicciones gráficas para L. pictus en selva mediana, LpTmodelo2 (izquierda) y LpTmodelo2b (derecha). La línea 

negra es una predicción continua y la gris es de una predicción un paso antes, los puntos son los datos obtenidos en campo. En el 

eje X están los años de muestreo y en el Y el logaritmo natural de la abundancia de L. pictus en selva mediana. 

 0 5 10 15

5.
0

6.
0

0 5 10 15

5.
0

6.
0

 



Nyctomys sumichrasti 

 

Esta especie también presentó una tendencia negativa en su densidad, 

invalidando el principio de estacionalidad, por lo cual se removió su tendencia 

para lograr realizar el análisis.  

Para esta especie los modelos que mejor se ajustaron a los datos fueron 

variados (Figuras 25) y el análisis de la dinámica poblacional de esta especie 

resulta específicamente complicada, el que tiene un valor más bajo de AICc es 

el NsTmodelo1 que solamente incluye los factores densodependientes de la 

misma especie, pero otros modelos como el NsTmodelo2, que incluye tanto la 

densidad como la precipitación en temporada de lluvia y el NsTmodelo7b, que 

incluye los factores anteriores más la interacción interespecífica con Oryzomys 

melanotis, y con Osgoodomys banderanus (NsTmodelo8b).  

Debido a que todos los modelos mencionados tienen un soporte teórico 

similar se deben analizar otros factores para compararlos, los modelos 

incluyendo competencia explican 73 y 74% de la varianza, mayor de lo 

explicado por los modelos que solamente incluyen factores intrapoblacionales 

(R2=61%) y el que también incluye la precipitación de la temporada de lluvias 

(R2=66%), por lo que es importante resaltar la importancia de las interacciones, 

en este caso positivas de ambas especies sobre la dinámica de N. sumichrasti, 

lo que hace suponer que tienen dinámicas hasta cierto punto coincidentes.  

Como en la dinámica de esta especie los efectos positivos de la 

precipitación son verticales hace pensar que inciden directamente sobre la tasa 

per capita de reproducción, por lo que la disminución de las precipitaciones, 

dentro de la temporada de lluvias, tiene efectos negativos sobre sus 

poblaciones (Figuras 25).  

Al analizar las predicciones gráficas de esta especie es notorio que el 

modelo, de los que se graficaron, que no incluye la interacción con O. 

melanotis u O. banderanus, es menos eficiente al predecir la dinámica de N. 

sumichrasti (Figuras 25), lo cual, junto con los resultados del análisis de PRCF 

(donde muestra evidencia de un segundo orden en la estructura de 

retroalimentación endógena), sustenta los resultados anteriores sobre la 

importancia de tener en cuenta la interacciones interespecíficas para esta 

especie (Figura 18). 



Figuras 25: Predicciones gráficas para N. sumichrasti, NsTmodelo2 (izquierda) y NsTmodelo7b (derecha). La línea negra es una 

predicción continua y la gris es de una predicción un paso antes, los puntos son los datos obtenidos en campo. En el eje X están 

los años de muestreo y en el Y el logaritmo natural de la abundancia de N. sumichrasti. 
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Oryzomys couesi 

 

Para esta especie los modelos Ocmodelo2 (R2=72%) y Ocmodelo2b 

(R2=72%) son los que mejor describen su dinámica (Figuras 26), pero cabe 

notar que existen otros modelos con el mismo soporte que deben ser tomados 

en cuenta en el análisis, como el Ocmodelo4 que incluye la precipitación fuera 

de temporada excluyendo la atípica presentada en enero de 1992, lo cual 

sugiere que este evento tuvo repercusiones negativas importantes en la 

dinámica poblacional de O. couesi, al igual que los modelos Ocmodelo8b 

(R2=76%) y Ocmodelo8d (R2=81%) que sugieren que esta especie tiene una 

dinámica poblacional coincidente con la de O. banderanus, e incluyendo 

también el efecto de las precipitaciones atípicas de 1992, en el caso del 

segundo modelo mencionado (Figuras 26).   

 En conjunto los modelos mencionados explican entre el 72 y 81% de la 

varianza de los datos, lo cual les da un importante sustento y juntos 

representan más del 50% de los pesos de Akaike, que es especialmente 

importante por la gran cantidad de modelos generados para esta especie. En 

estos modelos se puede obtener como conclusión la importancia de la lluvia 

dentro de la temporada de precipitación como una perturbación lateral, 

mientras la precipitación fuera de temporada tiene efectos verticales sobre la 

función R. Si esto se analiza a los resultados del PRCF, que muestra una 

estructura de retroalimentación de segundo orden con evidencia de 

oscilaciones cíclicas (Figura 19) esto sustenta la importancia de la interacción 

interespecífica que esta especie tiene con O. banderanus y que como sugieren 

los modelos Obmodelo8b y Obmodelo8d es debida a más a 

complementariedad ecológica por recursos que una competencia directa por 

interferencia.  

Al analizar las predicciones generadas por los modelos generados para 

la dinámica poblacional de O. couesi (Figuras 26) se mantiene la interpretación 

generada por el PRCF sobre una dinámica en forma de “zigzag” que sugiere 

fluctuaciones periódicas con oscilaciones posiblemente de dos a tres años, 

determinar esto no entra en los objetivos del presente estudio pero estas 

observaciones pueden ser sustentadas en el futuro con otro tipo de pruebas.  



Es también importante observar la disminución de la densidad de O. 

couesi en los años con precipitaciones más bajas dentro de la serie de tiempo 

(años NIÑO de 2002 y 2006), lo cual es un patrón recurrente en las especies 

de Chamela-Cuixmala.  

Igualmente es interesante observar que el modelo Ocmodelo2b, que 

incluye a la precipitación como perturbación lateral es más consistente que el 

modelo que la incluye como perturbación vertical (Ocmodelo2) y que  el modelo 

Ocmodelo8d, que incluye la interacción interespecífica con O. banderanus es 

sustancialmente más eficiente prediciendo los datos que los demás modelos, lo 

que supone un efecto importante de las interacciones interespecíficas sobre 

esta invasiva especie. 



Figuras 26: Predicciones gráficas de los modelos Ocmodelo2 (arriba), Ocmodelo2b (izquierda) y Ocmodelo8d (derecha) de la 

dinámica poblacional de O. couesi en la selva mediana. La línea negra es una predicción continua y la gris es de una predicción un 

paso antes, los puntos son los datos obtenidos en campo. En el eje X están los años de muestreo y en el Y el logaritmo natural de 

la abundancia de Oryzomys couesi. 
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Oryzomys melanotis  

 

Al diferencia de su especie hermana, O. couesi, la dinámica poblacional 

de O. melanotis está mejor representada por modelos que no contemplan las 

interacciones interespecíficas (excepto por el caso de L. pictus) y en el caso de 

esta especie solamente los modelos Ommodelo2 (R2=50%) y Ommodelo2b 

(R2=55%) están sustentados firmemente por los datos biológicos, siendo 

notorio el efecto positivo lateral de las precipitaciones entre los meses de junio 

y octubre sobre los recursos disponibles para O. melanotis (Figuras 27).  

Estos resultados parecen incongruentes con los obtenidos con el PRCF 

(Figura 20) en cuanto a la estructura de retroalimentación de esta especie, que 

sugieren una influencia de efectos de segundo orden sobre la dinámica de O. 

melanotis, pero el análisis multimodelo es fundamental para dirimir esta 

cuestión, pues los modelos con sustento medio como Ommodelo4b1 (R2=64%) 

que señala la importancia de la precipitación fuera de temporada con un efecto 

vertical negativo de la lluvia atípica de 1992 y la competencia por recursos con 

L. pictus (Ommodelo5c3 (R2=69%)) como factores importantes en la dinámica 

de O. melanotis, lo cual explicaría la evidencia de ciclicidad y efectos de 

segundo orden detectados en el PRCF.   

Al observar las predicciones gráficas (Figuras 27) generadas por los 

modelos de O. melanotis resulta notorio que existen importantes disminuciones 

en la densidad de esta especie tanto en el año 1992, debido a la precipitación 

atípica de ese año y durante los años NIÑO de 2002 y 2006, en los que la 

precipitación fue especialmente baja. En el caso de esta especie las 

predicciones continuas y basadas en un paso anterior son ligeramente 

distintas, lo cual puede ser debido a un menor número de muestras en esta 

especie comparada con las anteriores o que (sin ser mutuamente excluyentes) 

posiblemente la predicción de un paso anterior no modele adecuadamente la 

dinámica debido a la presencia de un desfase temporal debido a las 

interacciones interespecíficas. 



Figuras 27: Predicciones gráficas de los modelo de dinámica poblacional de O. melanotis en la selva mediana, Ommodelo2 

izquierda, Ommodelo2b, enmedio y Ommodelo5c3, derecha. La línea negra es una predicción continua y la gris es de una 

predicción un paso antes, los puntos son los datos obtenidos en campo. En el eje X están los años de muestreo y en el Y el 

logaritmo natural de la abundancia de O. melanotis. 

 0 5 10 15 0 5 10 15

0
1

2
3

4
5

 

 

0 5 10 15
0

1
2

3
4

5

 
0

1
2

3
4

5

 



Osgoodomys banderanus 

 

Para esta especie los modelos que mejor representan su dinámica 

poblacional son muy limitados (Figuras 28), en realidad el único modelo con un 

soporte biológico y matemático fuerte es el Obmodelo2 (R2=67%) que incluye 

la densidad poblacional y la lluvia dentro de la temporada de precipitación 

como una perturbación exógena vertical sobre la función R de la dinámica 

poblacional de esta especie. Esta perturbación es positiva, lo que significa que 

el incremento en la precipitación causa un desplazamiento vertical en la tasa 

per capita de crecimiento de O. banderanus y es un efecto aditivo, lo que 

significa que actúa directamente sobre los parámetros reproductivos y de 

supervivencia de la especie, lo que sugiere que ésta es muy sensible a la 

disminución de la precipitación “normal” en la región. Este modelo (Obmodelo2) 

abarca casi el 60% de la suma de los pesos de Akaike de los modelos 

generados, por lo cual es casi cinco veces (mínimo) más sólido que los demás 

modelos.  

A pesar de tener conclusiones tan claras utilizado el único modelo 

altamente sustentado por los datos existen dos modelos más que están 

sustentados biológica y matemáticamente: Obmodelo2b (R2=67%), con efectos 

laterales positivos de la precipitación entre junio y octubre. Y el Obmodelo4 

(R2=70%) que integra la precipitación fuera de temporada, sin el efecto de las 

precipitaciones atípicas de 1992 lo que sugiere un efecto negativo del exceso 

de lluvia registrado en enero de dicho año. 

Tanto los modelos matemáticos como el PRCF sugieren que la dinámica 

poblacional de O. banderanus (Figura 21) es de primer orden, sin interacciones 

interespecíficas, a pesar que esta especie interactúa de manera importante en 

la dinámica poblacional de otras especies como: N. sumichrasti y O. couesi. 

También se observan efectos de perturbación vertical positiva de las lluvias, así 

como una función negativa del exceso de precipitación fuera de los tiempos 

normales de las selvas secas. 

Las predicciones gráficas (Figuras 28) para esta especie permiten 

observar predicciones muy exactas en ambos modelos incluidos, tanto en las 

predicciones continuas como las basadas en un paso anterior. Se observa 

igualmente una disminución importante en la densidad poblacional en 1992 



relacionado con la lluvia atípica de enero de dicho año y también disminuciones 

muy importantes durante los años secos (NIÑO) de 1998, 2002 y 2006, de 

manera más notoria que en otras especies, lo cual sustenta la sugerencia que 

esta especie es muy sensible a la disminución de la precipitación. 

 

  



 

 
 
Figuras 28: Predicciones gráficas de los modelos Obmodelo2 (izquierda) y Obmodelo4 (derecha) sobre la dinámica poblacional de 

O. banderanus. Modelo5b de la dinámica poblacional de O. banderanus en la selva mediana. La línea negra es una predicción 

continua y la gris es de una predicción un paso antes, los puntos son los datos obtenidos en campo. En el eje X están los años de 

muestreo y en el Y el logaritmo natural de la abundancia de Osgoodomys banderanus. 
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Peromyscus perfulvus  

 

Los modelos que mejor describen la información de la dinámica 

poblacional de esta especie (Figuras 29) son aquellos que incluyen a la 

precipitación como factor exógeno de perturbación tanto vertical en Ppmodelo2 

(R2=56%) y como perturbación lateral en Ppmodelo2b (R2=54%), los demás 

modelos, a pesar de explicar mayor varianza de los datos tienen un menor 

valor relativo entre la serie de modelos generados. Lo cual significa que la 

precipitación y los factores endógenos intrapoblacionales son los que mejor 

describen la dinámica de la especie. Pero los modelos regularmente 

soportados (2>ΔAICc<4) presentan una opción de análisis que puede resultar 

interesante, pues la competencia interespecífica ligera con Oryzomys couesi 

(Ppmodelo7c (R2=68%)), con O. melanotis (Ppmodelo8 (R2=49%)) y 

Osgoodomys banderanus (Ppmodelo9c (R2=67%) es una opción que permite 

tomar en cuenta el análisis multimodelo. 

Esto es apoyado por el análisis de PRCF (Figura 22) , que señala una 

dinámica poblacional de primer orden con una ligera influencia de una 

estructura de segundo orden, posiblemente generada por los efectos de 

interacciones interespecíficas, esto aunado a las perturbaciones exógenas 

positivas generadas por la precipitación, dentro de la temporada de lluvias, 

determinan la dinámica poblacional de P. perfulvus.  

Al analizar las predicciones gráficas de los modelos citados se nota la 

marcada disminución en la densidad de esta especie durante el año 1992, a 

pesar que los modelos no señalan importantes ningún modelo que incluya 

dichos efectos, esta especie también muestra una caída poblacional importante 

durante el año 2006, como la mayoría de las presentes en este estudio, pero 

en este caso solamente es durante ese periodo y no se marcan los demás 

años Niño, lo que sugiere que la precipitación no es la variable correcta para 

estudiar. 



 
 
Figuras 29: Predicciones gráficas de los modelos Ppmodelo2 (izquierda) y Ppmodelo2b (derecha) sobre la dinámica poblacional 

de P. perfulvus. La línea negra es una predicción continua y la gris es de una predicción un paso antes, los puntos son los datos 

obtenidos en campo. En el eje X están los años de muestreo y en el Y el logaritmo natural de la abundancia de Peromyscus 

perfulvus. 
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DISCUSIÓN 
 

La discusión de los resultados obtenidos por este estudio se complica 

debido a la falta de trabajos publicados sobre dinámica poblacional de 

pequeños mamíferos en selvas tropicales, por lo que los resultados se 

compararán en esta sección con resultados de trabajos realizados en regiones 

distintas y tipos diferentes de vegetación.  

Al estar la mayoría de ellos basados en el esquema de Royama (1977, 

1981 y 1992) las conclusiones de estos estudios son susceptibles a ser 

comparadas entre ellas, recordando el no comparar directamente los valores 

de AIC, AICc entre distintas series de tiempo (Anderson & Burnham, 2002; 

Burnham & Anderson, 2001), solamente se compararán las conclusiones y 

resultados del presente trabajo con las de otros. 

Como era de esperarse, por la marcada estacionalidad de la selva seca 

de Chamela, la precipitación fue un factor importante en la dinámica 

poblacional de los pequeños mamíferos que la habitan (Ceballos, 1989, 1990). 

Mientras la precipitación durante la temporada de lluvias, de junio a octubre, 

mostró ser un factor positivo preponderante en todas las especies (con 

excepción quizá de Liomys pictus en selva mediana, pues su dinámica es 

altamente densodependiente). 

 

La precipitación como perturbación exógena 
 

Existe algo en común para la dinámica de todas las especies en 

Chamela-Cuixmala, la precipitación dentro de la temporada de lluvias tiene un 

efecto positivo en su dinámica, al ser un efecto vertical o aditivo este determina 

de manera directa la magnitud de la tasa per capita máxima de reproducción 

(Rm), lo cual significa en este caso que con menos lluvia es menor la 

reproducción y viceversa, lo cual es lógico en un ambiente en el que la 

precipitación es un recurso limitante, tanto espacial como temporalmente, la 

especie menos sensible a la precipitación como factor aditivo de su tasa de 

reproducción fue Liomys pictus (en selva mediana). Como se verá más 



adelante la precipitación, además de tener un efecto vertical tiene otros efectos 

más complejos en otras especies. 

Es probable que las adaptaciones morfológicas, (e.g. abazones), 

ecológicas, (e.g.  granivoría) y fisiológicas (e.g. eficiencia digestiva y renal) del 

metabolismo de los heterómidos (Brylski, 1993; Fleming, 1977; Frank, 1988; 

French, 1993; Hudson & Rummel, 1966) le permitan a L. pictus aminorar el 

efecto de la estacionalidad climática de la selva mediana y le otorguen ventajas 

que causan que sea la especie más abundante en estas selvas  al tener mayor 

supervivencia y reproducción en estos hábitat, lo cual se ve reflejado en una 

dinámica poblacional (relativamente) ajena a los efectos de la estacionalidad 

climática.  

Si estas características son valiosas para la supervivencia y 

reproducción de Liomys en la selva mediana sus ventajas son fundamentales 

en las laderas, donde las condiciones climáticas son más severas al perderse 

el agua disponible más rápidamente y donde los marcados ciclos reproductivos 

de las plantas de las selvas bajas permiten la disponibilidad de semillas durante 

la temporada de estiaje (Bullock, 1988; Bullock & Solís-Magallanes, 1990; 

Mason-Romo, 2005), no así para especies herbívoras que no tienen alimento 

disponible durante esa temporada y que posiblemente migren a la selva 

mediana en las secas (Ceballos, 1989, 1990). Estas diferencias parecen 

generar que L. pictus sea la única especie abundante (a lo largo del año) en la 

selva baja, aunque al ser más marcadas las oscilaciones en la precipitación y  

siendo el metabolismo de Liomys uno de los más basales dentro de los 

heterómidos (Hudson & Rummel, 1966). 

Como se mencionó anteriormente en este estudio se encontró que en 

todas las especies presentes la lluvia afecta de manera aditiva o vertical 

(Royama, 1992) la tasa reproductiva generando un aumento en la capacidad 

reproductiva de la especie, en el caso de Nyctomys sumichrasti, y Osgoodomys 

banderanus, ambas son especies semi arborícolas, la primera es casi 

estrictamente arborícola (Ceballos, 1990) y la segunda es la más terrestre de 

las especies semiarborícolas de Chamela (Ceballos, 1989, 1990; Mendoza & 

Miranda, 2002), su patrón de uso de hábitat muestra que O. banderanus se 

mueve más por el suelo que N. sumichrasti (Domínguez et al., 2007) y ambas 

tienen dietas basadas en frutos y semillas (Arroyo-Cabrales, 2005; Ceballos, 



1989, 1990; Peña et al., 2005), el que la precipitación tenga un efecto vertical 

en sus dinámicas significa que su incremento causa de manera directa una 

mayor capacidad reproductiva de las especies (Lima, 2001; Royama, 1992). 

En otras especies los efectos de esta precipitación también son laterales 

o no aditivos, lo que significa que afecta de manera indirecta sus tasas 

reproductivas, afectando la cantidad de recursos disponibles modificando la 

capacidad de carga del ecosistema (Berryman, 1999, Lima, 2001; Royama, 

1992). Este es el caso de L. pictus (en selva mediana y en menor proporción), 

O. couesi, O. melanotis y P. perfulvus, especies en las que la perturbación 

exógena aparte de vertical o aditiva también es lateral, lo que significa que 

incide en la función R de manera no aditiva, sino más bien indirectamente, 

modificando la disponibilidad de recursos, como alimento o madrigueras sin 

afectar directamente la tasa máxima per capita de reproducción. (Berryman, 

1999; Lima, 2001; Royama, 1992). Es conocido que mayor precipitación genera 

mayor productividad en selvas tropicales (Clark et al., 2001) y eso es la base 

para los efectos laterales de las pertubaciones exógenas. 

En el caso de L. pictus en las laderas (selva baja) es importante hace 

notar que en este tipo de vegetación la dinámica poblacional de L. pictus es 

determinada por la estacionalidad y en gran parte por los eventos climáticos 

atípicos, más que por la estructura denso-dependiente intraespecífica, que 

modifican la estacionalidad a la que esta especie está adaptada y la fenología 

de la vegetación, lo cual causa una notoria disminución en la densidad de esta 

especie (Figuras 12) durante el año 1992, posterior a una precipitación >600 

mm en el mes de enero. Esta precipitación es todavía más intensa que las 

registradas en años NIÑO, en los que la precipitación es menor al promedio 

anual (Tabla 1).  

Esto sugiere que existe un umbral en los efectos que tiene la lluvia en la 

dinámica poblacional de L. pictus en selva baja, siendo una perturbación 

positiva para la especie en ciertos periodos, pero negativa en otros. En otros 

mamíferos se han encontrado umbrales que generan efectos no-lineares en su 

dinámica poblacional, Lima y Berryman (2006) encontraron que para Capra 

ibex niveles de nieve de más de 1.5 metros son el umbral entre una población 

estable y una disminución que las llevaría a la extinción.  



De manera contrastante estas precipitaciones extraordinarias y fuera de 

temporada resultaron benéficas para O. couesi y O. melanotis, especies que 

son eficientes nadadoras (Ceballos, 1989, 1990; López & Medellín, 2005; 

Miranda y Mendoza, 2002; Téllez & Medellín, 2005). A las demás especies no 

les causó efectos notorios, lo cual es lógico pensando que tanto N. sumichrasti, 

O. banderanus y P. perfulvus son semi-arborícolas, por lo cual no se ven 

afectadas tan fuertemente por estos eventos. 

A pesar de no existir mucha información sobre los efectos de este tipo 

de eventos catastróficos sobre los pequeños mamíferos existe un estudio 

realizado en una comunidad de heterómidos donde se observaron cambios 

radicales en el comportamiento de las especies posteriormente a una 

inundación, que causó extinciones, disminución en la densidad de especies 

antes estables y aumento en especies resistentes al evento (Thibault & Brown, 

2008). 

Los estudios experimentales de adición de alimento han probado se 

útiles para comprobar las conclusiones de los efectos laterales de la 

precipitación sobre las poblaciones, al imitar los efectos que tendría un “año 

bueno” de lluvia sobre la comunidad vegetal y sus consecuencias en la 

alimentación de los pequeños mamíferos (Bowers et al., 1987; Brown & 

Munger, 1985; Vessey & Vessey, 2007). En Chamela-Cuixmala Mendoza 

(1997) adicionó alimento a sitios de selva baja, encontrando que las tasas 

reproductivas de L. pictus aumentaban de manera notoria, lo cual se 

comprueba con los resultados aquí mostrados, sobre la importancia de la 

precipitación como perturbación exógena lateral en la dinámica poblacional de 

L. pictus. 

 

Diversidad de dinámicas poblacionales 

 
Históricamente las selvas tropicales (húmedas y secas) son 

consideradas ecosistemas de alta diversidad biológica (Connell, 1978) donde la 

competencia interespecífica es intensa (Connell, 1978; Schoener, 1983; Wright, 

2002), también se sabe que la precipitación, relacionada con eventos climáticos 

globales (e.g. El Niño) causan cambios abruptos en la producción de semillas 



(Wright et al., 1999). Por lo que es de esperarse encontrar patrones complejos 

de dinámica poblacional en los pequeños mamíferos de las selvas tropicales 

del oeste de México.  

Del mismo modo las dinámicas poblacionales de los pequeños 

mamíferos de Chamela-Cuixmala exhiben patrones diversos, a pesar de ser en 

general dinámicas poblacionales sumamente simples (con retroalimentación 

denso-dependiente de primer orden, en su mayoría sin efectos de 

retroalimentación de segundo grado y con influencia de la precipitación como 

una perturbación positiva y lateral, ninguna dinámica presenta efectos de la 

perturbación exógena no lineares). Es notorio que la historia de vida de las 

especies influye de manera importante en la sutil forma en la que actúan sobre 

distintas poblaciones algunos de los factores, tanto exógenos como endógenos 

(Lima et al., 2003; Sluydts et al., 2007; Vessey & Vessey, 2007). 

Para L. pictus, la especie más abundante de la región (94% de las 

capturas en selva baja y 52% en selva mediana), existen dos dinámicas 

poblacionales, determinadas por la diferencia en la estacionalidad climática 

entre las laderas (selva baja) y los arroyos (selva mediana).  

En la selva mediana L. pictus presenta una dinámica poblacional basada 

principalmente en factores densodependientes de primer orden, con una 

intensa competencia intraespecífica por interferencia, que se vuelve más fuerte 

al aumentar la densidad (Johst et al., 2008). Algo que se puede esperar en 

especies territoriales y agresivas como las pertenecientes al género Liomys 

(Ceballos, 1989, 1990; Domínguez-Castellanos & Ceballos, 2005; Fleming 

1974a y 1974b; Jones, 1985; Jones, 1993;  Matson & Christian, 1977; 

Sánchez-Cordero & Fleming, 1993) y en general a la familia Heteromyidae 

(Bowers & Brown, 1982; Bowers et al., 1987, 2001; Brown & Harney, 1993; 

Brown & Lieberman, 1973; Brown & Zeng, 1989; Brown, 1973; Heske et al., 

1994; Jones, 1993; M´Closkey, 1985; Munger & Brown, 1981). La dinámica 

poblacional de L. pictus también tiene influencia de la precipitación, como 

perturbación vertical, incrementando la tasa per capita de crecimiento 

poblacional, al generar mayor disponibilidad de recursos, que se ha reportado 

que incrementa la reproducción de los heterómidos (Reichman & Van de Graaf, 

1975). 



La competencia intraespecífica observada en las demás especies es 

considerada en el esquema de Johst et al. (2008) como competencia revuelta 

(scramble) al presentar, en la ecuación logística de Ricker (1954) un valor de 

a<1, este tipo de competencia se considera una competencia azarosa donde 

no existe un aumento en la intensidad de la misma al aumentar la densidad, 

por lo que se dice que no se encuentra saturada la población. (Johst et al., 

2008) 

Este tipo de diversidad en la estructura de retroalimentación ha sido 

reportado en pequeños mamíferos de Sudamérica (Lima & Jaksic, 1999; Lima 

et al., 2003; 2006b) donde las razones de las fluctuaciones poblacionales, al 

igual que en el presente estudio, pueden ser debidas a un mismo factor, la 

precipitación, pero que interactúa distinto en diversas especies, Lima et al. 

(2003) encuentran que, para dos especies simpátricas, mientras para la 

dinámica poblacional de Phyllotis darwini la precipitación influye en la 

capacidad de carga del ambiente siendo una perturbación lateral y generando 

un efecto no aditivo, en la dinámica de Akodon olivaceus la misma precipitación 

causa una perturbación aditiva en la tasa máxima per capita de crecimiento 

poblacional, esto causa que ambas especies, tengan respuestas distintas a los 

factores exógenos y, aunque ambas generan ratadas, éstas tengan un 

diferente origen en la forma en que interactúan los factores exógenos con la 

estructura de retroalimentación de cada especie.  

Al menos en el caso de A. olivaceus es distinta dependiendo del sitio de 

estudio, mientras Lima et al. (2003) encontraron que las lluvias de los últimos 

dos años son las que determinan la fluctuación poblacional de esta especie en 

otro sitio encuentran que las lluvias del año inmediatamente anterior son las 

que determinan esta dinámica (Lima et al., 1999, 2002a y 2002b), lo cual es 

contrario a lo propuesto en el principio de Moran y coincide con lo encontrado 

en algunos sitios de Finlandia (Ranta et al., 1995). Para poder comprobar esto 

en las selvas tropicales se necesitan trabajos de largo plazo simultáneos en 

múltiples localidades y con especies en común.   



Estructuras de retroalimentación 
 

Como es habitual en las poblaciones biológicas (Berryman, 1999; 

Berryman & Turchin, 2001; Lima, 2001) la estructura de retroalimentación de 

los roedores de Chamela-Cuixmala incluye solamente perturbaciones de primer 

y segundo orden, estas últimas solo presentes en especies del género 

Oryzomys, todas las demás especies analizadas en este estudio tienen una 

estructura de retroalimentación de primer orden o instantánea, lo cual significa 

que las interacciones más significativas dentro de su dinámica son las 

intraespecíficas y que las interespecíficas son minoritarias, al no causar un 

desfase temporal, observado en especies con retroalimentación de segundo 

orden (Berryman & Turchin, 2001; Lima, 2001; Royama, 1992).  

Este tipo de diversidad, generada por las historias de vida de las 

especies también fue encontrada por Fryxell et al. (1998), quienes encontraron 

estructuras de primer orden para todas las especies en su área de estudio, de 

diversos grupos taxonómicos, desde sorícidos, microtínidos, cricétidos y 

tamiasciuridos, con excepción de la ardilla voladora norteña (Glaucomys 

sabrinus) que presentó una estructura cíclica, típica de retroalimentaciones 

negativas (Fryxell et al., 1998).  

Encontrar una retroalimentación de primer orden significa que la base de 

la dinámica poblacional es intraespecífica, este tipo de estructura es común en 

especies territoriales y agresivas, Lima et al. (2002a) encontraron este tipo de 

estructura para la dinámica poblacional de Blarina brevicauda, una musaraña 

altamente territorial, en Estados Unidos y Fryxell et al. (1998) lo encontraron 

para la misma especie en Canadá.  

Igualmente Jaksic y Lima (2003) determinan que algunas de las 

irrupciones poblacionales llamadas ratadas en Sudamérica son resultado de 

una dinámica de primer orden con perturbaciones generadas por la 

precipitación y/o la fructificación de diversas especies de bambúes (irrupción 

pulso-gradiente).  Contrario a lo anteriormente publicado, que señalaba las 

interacciones de depredación como fundamentales en la dinámica poblacional 

de los roedores de la península Escandinava (Hansson & Henttonen, 1985; 

Henttonen et al., 1987; Hanski et al., 1991, 1993, 2001; Turchin & Hanski 2001; 



Gilg et al., 2003; Ozgul et al., 2004), en un análisis reciente y utilizando 64 

series de tiempo distintas Lima et al. (2006a) encuentran que dichas especies 

tienen, en su mayoría, estructuras de primer orden, que no incluyen 

competencia interespecífica.   

Las especies arborícolas y semi-arborícolas (Osgoodomys banderanus y 

Peromyscus perfulvus) y arborícolas (Nyctomys sumichrasti) comparten 

patrones dentro de su dinámica poblacional, tienen una estructura de 

retroalimentación de primer orden y con excepción de O. banderanus, la menos 

arborícola de las tres (Arroyo-Cabrales, 2005; Domínguez-Castellanos et al., 

2007; Mendoza & Miranda, 2002),  presentan poca evidencia de leves efectos 

de segundo orden en su estructura de retroalimentación, lo cual sugiere que 

existe poca importancia de las interacciones interespecíficas en sus dinámicas 

poblacionales, sustentando lo que se ha publicado sobre la diferenciación 

notoria en el uso del hábitat, tanto espacial como temporalmente entre estas 

especies (Domínguez-Castellanos et al., 2007).  

Pero los modelos medianamente soportados sugieren cierto traslape 

entre especies semiarborícolas, ninguna de ellas muestra competencia sino 

más bien señalan coincidencias en las dinámicas poblacionales de las especies 

semiarborícolas modeladas en este estudio.  Estas coincidencias son notorias, 

sobretodo, en la dinámica de N. sumichrasti, considerada como altamente 

arborícola (Ceballos, 1990; Domínguez et al., 2007), que en sus variados 

modelos bien sustentados muestra importantes efectos de la interacción de O. 

banderanus en su dinámica poblacional y no así con P. perfulvus, con quienes 

no comparten interacciones, sustentando los resultados encontrados por 

Domínguez-Castellanos et al. (2007) quienes señalan que el uso del hábitat por 

estas especies es muy distinto.  

Por otro lado algunas especies de Chamela-Cuixmala presentan una 

estructura de retroalimentación de segundo orden. Las estructuras de 

retroalimentación de segundo orden, con desfase temporal, pueden deberse a 

dos tipos de interacciones interespecíficas, las generadas por la competencia 

entre especies que comparten su nicho ecológico, como ha sido documentado 

en múltiples ocasiones en el desierto de Chihuahua (ver Bowers & Brown, 

1982; Bowers et al., 1987; Brown & Harney, 1993; Brown & Lieberman, 1973; 

Borwn & Nicoletto, 1991; Brown & Zeng, 1989; Brown et al, 2001; Heske et al., 



1994; Munger & Brown, 1981 para un contexto histórico) donde se encuentran 

varias especies de heterómidos desérticos territoriales, cuyas dinámicas 

poblacionales muestran evidencias de una notoria competencia interespecífica 

de segundo orden con importantes influencias de las precipitaciones de verano 

(Lima et al., 2008).  

También las estructuras de retroalimentación de segundo orden pueden 

deberse a la influencia de otros niveles de la red trófica donde se encuentra 

inmersa la población, especialmente las interacciones con depredadores 

especialistas (Ekerholm et al., 2001; Graham & Lambin, 2002; Turchin & 

Hanski, 2001). En trabajos publicados sobre la dinámica poblacional de 

pequeños mamíferos de Sudamérica ha sido documentado que diversas 

especies con una retroalimentación de segundo orden deben esta estructura a 

la depredación especializada en roedores grandes (por Bubo magellanicus, 

Tyto alba) y a la depredación generalista (por Speotyto cunicularia, Glaucidium 

nanum y Pseudalopex culpaeus) lo cual se documentado causa una marcada 

estructura de segundo orden que en conjunto con efectos exógenos como, la 

precipitación, la orientación de la ladera y el efecto del Niño causan fuertes 

oscilaciones en varias especies de pequeños mamíferos (Farías & Jaksic, 

2007; Lima et al., 1999; 2001, 2002a, 2002b; Lima & Jaksic, 1999).    

Para poder conocer cual de esos dos factores causa la retroalimentación 

de segundo grado es necesario conocer no solamente la densidad de la 

población de pequeños mamíferos de interés, sino también la demografía y la 

dinámica poblacional de los posibles depredadores (Farías & Jaksic, 2007; 

Turchin & Hanski, 2001). Murúa et al. (2003) encuentran una importante 

estructura de segundo orden para Abrothrix longipilis en los bosques templados 

del sur de Chile, pero no pueden determinar su origen por falta de este tipo de 

datos.  

Algo parecido sucede con la dinámica poblacional de Oryzomys couesi y 

O. melanotis en este estudio, con la diferencia que si se tienen los datos de la 

dinámica de la comunidad de roedores completa y esto puede dar algo de luz 

sobre el origen de su estructura de retroalimentación, mientras O. couesi 

presenta una interacción positiva con O. banderanus, que puede demostrar la 

complementariedad de sus nichos ecológicos y no necesariamente 

competencia directa, lo cual sugiere que las interacciones dentro de la 



comunidad de roedores no son las que generan su estructura de 

retroalimentación, dejando la posibilidad de la depredación como un factor 

probable, desafortunadamente no existe información de largo plazo sobre 

especies depredadoras de roedores en la región.  

Estudios de corto plazo señalan que, mientras para el ocelote 

(Leopardus pardalis) O. couesi, no representa un elemento común en su dieta 

(De Villa, 1998), al igual que (en un estudio realizado en un sitio cercano) para 

el mapache (Procyon lotor), mientras que el coyote (Canis latrans) si consume 

a esta especie de manera habitual y la zorra gris (Urocyon cinereoargenteus) y 

el jaguarundi (Herpailurus yagouaroundi) lo depredan abundantemente 

(Guerrero et al., 2002). Esta información, aunque no comparable por el plazo 

en que fue realizada con la presentada en este estudio, puede dar una pista 

hacia la importancia de la depredación para la estructura de retroalimentación 

de O. couesi en la región. 

A diferencia de su especie hermana O. melanotis si muestra, en su 

dinámica poblacional, una interacción de competencia directa asimétrica (o sea 

que no afecta de igual manera a la otra especie) con la especie más abundante 

en la región, L. pictus, de tamaño ligeramente mayor. Siendo L. pictus una 

especie territorial, abundante y eficiente en la recolección de muy diversas 

especies de semillas (Ceballos, 1989; Mendoza, 1997), que son el recurso más 

común durante la temporada seca, es probable que esta especie esté limitando 

los recursos disponibles para O. melanotis, al consumir las semillas que ambas 

especies consumen (Ceballos & Miranda, 1986, 2000; Téllez & Medellín, 2005) 

que está principalmente restringida a los sitios de arroyo por su mayor 

disponibilidad de recursos y su inferior capacidad para tolerar la pérdida 

metabólica de agua. Esto no descarta la posibilidad de la depredación como 

otro factor por el que O. melanotis presente una estructura de segundo orden, 

pero si es un indicativo de la importancia de la competencia interespecífica.  

Ambas especies del género Oryzomys analizadas en este trabajo 

presentan una estructura de segundo orden que sugiere una periodicidad en 

las fluctuaciones poblacionales de ambas especies, lo cual, junto con sus 

migraciones estacionales (Miranda 6 Mendoza, 2002) explica las repentinas 

extinciones locales en la región (Ceballos & Miranda, 2000; López & Medellín, 

2005). Por la naturaleza invasiva de estas especies, especialmente O. couesi 



es común que sean consideradas, no en Chamela, pero si en otros sitios 

(Miranda & Mendoza, 2002), como plagas (López & Medellín, 2005), por lo que 

resulta interesante que no existan reportes de irrupciones (tipo ratadas) para 

estas especies, siendo que en Perú las ratadas de Oryzomys xantheolus 

alcanzan densidades superiores a los 250ind/ha, siendo algunas de las 

numerosas en todo el cono sur (Jaksic & Lima, 2003), esto en conjunto con las 

evidencias de ciclicidad observadas para ambos Oryzomys en este estudio 

sugieren que son capaces de generar este tipo de irrupciones y que 

posiblemente no hayan sido registradas adecuadamente en México.  

 



CONCLUSIONES 
 

Los resultados de este estudio arrojaron las siguientes conclusiones: 

 

1. Las dinámicas poblacionales de los roedores de Chamela-Cuixmala son 

muy diversas, tanto en su estructura endógena como en la forma que los 

factores exógenos las afectan. 

 

2. Las dinámicas poblacionales de la mayoría de las especies de Chamela-

Cuixmala, excepto los dos Oryzomys, tienen una estructura de 

retroalimentación de primer orden o instantánea, lo que significa que sus 

dinámicas son dominadas por factores densodependientes intra-

poblacionales. También influenciados por la precipitación.  

 

3. Todas las dinámicas de primer orden mostradas presentan una 

competencia intraespecífica “revuelta” (sensu Johst et al., 2008) y 

solamente L. pictus en selva mediana presenta una competencia por 

interferencia, que se incrementa al aumentar la densidad. 

 

4. Las dinámicas poblacionales de las especies semiarborícolas son 

coincidentes, pero muestran datos que sustentan la diferenciación en el 

uso del hábitat entre estas especies. 

 

5. O. couesi y O. melanotis muestran dinámicas con estructuras de 

retroalimentación de segundo orden muy marcada y evidencias de 

ciclicidad en sus fluctuaciones, aunque esto necesita más estudios es 

importante señalar que este tipo de retroalimentación, con desfase 

temporal, es normalmente generada por depredación o competencia 

interespecífica. Se sugiere que los factores que corresponden a cada 

especie siguen ese orden, depredación para O. couesi y competencia 

interespecífica para O. melanotis, se necesitan análisis posteriores para 

comprobar estas hipótesis. 

 



6. La precipitación es un agente exógeno de perturbación fundamental en 

la dinámica poblacional de los roedores de Chamela-Cuixmala, actuando 

para todas las especies como una perturbación aditiva a la tasa de 

reproducción per capita, y solo en algunas de ellas (L. pictus (en selva 

mediana y en menor proporción), O. couesi, O. melanotis y P. perfulvus) 

actuó como una perturbación lateral no aditiva, que afecta la 

disponibilidad de recursos e indirectamente a las poblaciones. 

 

7. Para Liomys pictus, especie adaptada a medios semiáridos, y única 

suficientemente abundante en los sitios de selva baja como para 

modelarla, la lluvia fuera de temporada actúa como una perturbación 

negativa lateral, cambiando la disponibilidad de recursos y causando 

una fuerte disminución en la densidad de esta especie, por eventos 

atípicos de precipitación. 

 

8. En el caso de los Oryzomys los eventos atípicos de precipitación son 

una perturbación positiva vertical, aumentando la tasa reproductiva de 

estas especies. Siendo especies invasivas y capaces de desplazarse 

nadando esto no le resulta negativo a su dinámica poblacional. 

 

9. Las bajas precipitaciones de los años NIÑO (1998, 2001 y 2005) 

incrementan de manera general la mortandad y reducen las tasas 

reproductivas de los roedores de Chamela-Cuixmala, disminuyendo sus 

densidades. Sin embargo estos efectos no son iguales entre especies o 

entre eventos, para la misma especie. Una cuestión que debe ser 

resuelta en un futuro. 

 

10. Estos datos muestran la necesidad de estudiar más aspectos de las 

poblaciones de los roedores de Chamela-Cuixmala, para explicar 

algunos de los datos obtenidos en este trabajo y destacan la importancia 

de realizar y mantener estudios de largo plazo en selvas tropicales que 

ayuden en la toma de decisiones y permitan predecir el futuro de estos 

ecosistemas y protegerlos. 
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ANEXOS



Tabla 1. Promedios mensuales y acumulados anuales (AA) de la precipitación en milímetros registrada en la región de Chamela-

Cuixmala durante el periodo 1987-2007. Las celdas obscurecidas representan la temporada de lluvias de la región, de junio a 

octubre y la celda en negritas y obscurecida es el evento de precipitación atípica registrado en enero de 1992, los años en los que 

el acumulado anual fue más bajo del promedio (772±258mm) están marcados en obscuro. (Fuente: 

http://www.ibiologia.unam.mx/ebchamela/www/clima.html). 

AÑO ENE FEB MAR ABR MAY JUN JUL AGO SEP OCT NOV DIC A.A. 
1987 43.7 0 0.4 0 1.4 12.3 236.8 81.5 185.8 24.9 3 0 589.8 
1988 0.8 0 4.6 0 0 120.8 53.3 370.6 318.4 3.1 0 2.3 873.9 
1989 0 0 0 0 0 42.2 221 198.9 175.5 210.1 61 28.9 937.6 
1990 0 0 0 0 0 215.7 60.3 98.8 149.8 59.4 0 0 584 
1991 0 0 0 0 0 66.1 112.5 186.6 153.2 31.7 58.5 2.8 611.4 
1992 648.7 9.1 0 0 3.3 111.24 116.9 149.56 240.44 25.88 0 88.5 1393.62 
1993 38.34 0 0 0 0 244.31 148 288.62 202.15 45.21 246.72 0 1213.35 
1994 0 0 0 0 0 70.63 157.96 55.3 47.47 170.91 0.25 0 502.52 
1995 0 0 0 0 0 58.52 92.91 292.4 366.47 0 0 33.77 844.07 
1996 0 0 0 0 0.5 223.52 83.79 309.07 15.35 90.39 62.47 0 785.09 
1997 5.05 0 16.75 13.95 0 19.03 156.92 28.42 170.88 186.96 73.3 7.86 679.12 
1998 0 3.3 0 0 0 164.73 75.41 86.56 811.96 149.56 0 0 1291.52 
1999 0 0 0 0 0 90.15 252.2 337.2 452.3 30.46 0 0 1162.31 
2000 0 0 0 0 0 177.49 21.82 59.91 207.95 66.17 0 17.26 550.6 
2001 0 0 24.2 0 0 13.5 79.6 171 94.7 8.9 0 0 391.9 
2002 0 99.3 0 0 0 49.3 148 81.3 150 94.2 58.7 0 680.8 
2003 0 0 0 0 0 231.39 57.02 180.34 273.13 75.69 0 0 817.57 
2004 95 0 0 0 0 60.2 309.37 133.35 29.71 24.13 0 0 651.76 
2005 3.3 0 0 0 0 4.32 69.6 127.76 153.16 25.65 0 0 383.79 
2006 0 0 0 0 0 159 228.35 218.44 405.64 46.72 1.27 0 1059.42 
2007 3.05 3.3 0 0 0 0 167.13 527.42 322.33 8.89 0 0 1032.12 

TOTAL 1110.34 143.9 45.95 13.95 184.9 2668.23 4189.18 5243.45 7092.44 2148.32 766.91 316.29 771.7374 



Tabla 2. Mamíferos pequeños registrados en la región a la que pertenece la 

Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala (Ceballos y Miranda, 1986 y 2000), 

señalando las especies y géneros endémicos (Ceballos y Rodríguez, 1993), 

especies introducidas y el estatus de conservación de cada una (SEMARNAT, 

2002 y Ceballos et al., 2005), Género y especie significa que tanto el género 

como la especie son endémicas de México. *Presente de México a 

Sudamérica.   

 
Familia Especie Endemicidad Conservación

Heteromyidae Liomys pictus Mesoamérica No incluida 

Didelphidae Tlacuatzin canescens Género y especie No incluida 

Mephitidae Spilogale pygmaea México Amenazada 

Muridae Xenomys nelsoni Género y especie Amenazada 

Muridae Baiomys musculus Mesoamérica No incluida 

Muridae Hodomys alleni Género y especie No incluida 

Muridae Mus musculus Introducida No incluida 

Muridae Nyctomys sumichrasti Mesoamérica No incluida 

Muridae Oligoryzomys fulvescens* No No incluida 

Muridae Oryzomys couesi No subespecies 

Muridae Oryzomys melanotis México No incluida 

Muridae Osgoodomys banderanus Género y especie No incluida 

Muridae Peromyscus perfulvus México No incluida 

Muridae Rattus rattus Introducida No incluida 

Muridae Reithrodontomys fulvescens Norteamérica No incluida 

Muridae Sigmodon alleni México No incluida 

Muridae Sigmodon mascotensis México No incluida 

Sciuridae Sciurius colliaei México No incluida 

Soricidae Megasorex gigas México Amenazada 

 



Series de tiempo de las especies con suficiente abundancia y recurrencia para ser analizadas. 
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Figura 12: abundancia anual de Liomys pictus en la selva baja, línea negra, y en la selva mediana, serie gris, de Chamela-

Cuixmala, de 1990 a 2007. 
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Figura 13: abundancia anual de Nyctomys sumichrasti en la selva mediana de Chamela-Cuixmala, de 1990 a 2007. 
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Figura 14: abundancia anual de Oryzomys couesi, línea negra, y Oryzomys melanotis, línea gris, en la selva mediana de Chamela-

Cuixmala, de 1990 a 2007. 



Figura 15: abundancia anual de Osgoodomys banderanus, línea negra, y Peromyscus perfulvus, línea gris, en la selva mediana de 

Chamela-Cuixmala, de 1990 a 2007. 
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Análisis de PRCF (parcial rate correlation análisis) para cada especie de 
pequeño mamífero de Chamela-Cuixmala con datos suficientes para ser 
modelada matemáticamente. 
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Figura 16. Estructura de retroalimentación de Liomys pictus en selva baja, 

negativa y de primer orden, sin desfases temporales, lo cual sugiere que no es 

afectada por la interacción con otras especies.  
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Figura 17. Estructura de retroalimentación de Liomys pictus en selva mediana 

(sin tendencia), muestra retroalimentación negativa y de primer orden, sin 

desfases temporales, lo cual sugiere que no es afectada por la interacción con 

otras especies.  
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Figura 18. PRCF de Nyctomys sumichrasti, sin tendencia, muestra una 

estructura de retroalimentación negativa de primer orden sin evidencia de 

efectos de segundo orden, generados por interacciones inter-específicas.  
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Figura 19. PRCF de Oryzomys couesi, muestra una estructura de 

retroalimentación negativa de segundo orden, lo que significa que la dinámica 

de esta especie está perturbada de manera importante por competencia inter-

específica, se sugiere que al ser dinámica de segundo orden se asuma cierto 

nivel de periodicidad y es posible que se trate de competencia por interferencia 

dentro del mismo nivel trófico. 
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Figura 20. PRCF de Oryzomys melanotis, presenta una estructura negativa de 

retroalimentación de primer grado con efectos importantes de perturbaciones 

negativas de segundo grado marcada por ciclos de 2-3 años posiblemente 

generados por fuertes interacciones tróficas en una estructura de 

retroalimentación negativa donde se puede también inferir competencia por 

interferencia con especies que compartan cercanamente su nicho ecológico. 
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Figura 21. Análisis de PRCF de Osgoodomys banderanus, mostrando una 

estructura de retroalimentación de primer grado, sin evidencias de periodicidad 

o efectos negativos de segundo orden debido a interacciones de segundo 

orden. 



Figura 22. PRCF de Peromyscus perfulvus, muestra una estructura de 

retroalimentación negativa de primer orden, con ligera evidencia de efectos 

segundo orden, probablemente debidos a interacciones con otros niveles 

tróficos. 
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Clave para las siglas utilizadas en las ecuaciones de los modelos realizados. 
 
 
Especies 
 
Lpb= Liomys pictus selva baja 
LpT=Liomys pictus, sin tendencia, 
selva mediana 

NsT= Nyctomys sumichrasti, sin 
tendencia 
Oc= Oryzomys couesi 

Om=Oryzomys melanotis 
Ob=Osgoodomys banderanus  
Pp= Peromyscus perfulvus 

 
 
Variables exógenas 
 
rflW= precipitación de junio a octubre (lluvias) 
rflD2=  precipitación de noviembre a  mayo (secas) 

rflD= precipitación de noviembre a mayo menos precipitación 
atípica de enero 1992 

 
 
Datos estadísticos 
 
Nombre del modelo (Modelo).  
Proporción de varianza explicada por el modelo (R2) utilizada 
como cálculo de la bondad de ajuste del modelo. 
Variable de la ecuación generalizada del modelo logístico de 
Ricker (Ecuación modelada) 
Valor logarítmico de similitud (logLik) 
Criterio de información de Akaike (AIC) 
Criterio de información de Akaike con corrección para 
muestreos pequeños (AICc) 

Incremento de los valores de AICc relativos al modelo con 
menor AICc (Δi) 
Valor exponencial de Δi, (exp[Δi]) 
Pesos de Akaike (wi)  
Cambio de los pesos de Akaike, relativo al mejor modelo 
(rel[wi]),  
Número de muestreos incluidos en el estudio (n)  
Número de variables incluidas por modelo (K)  

 
 
 



Tabla 3: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker (1954) para analizar la dinámica poblacional de Liomys 

pictus en los sitios de selva baja. La nomenclatura viene explicada en la clave al inicio de esta sección. 
 
 
Modelo R2 Ecuación modelada logLik AIC AICc Δi Exp(Δ) wi Rel(wi) n K 
Lpbmodelo1 0.57  RLpT ~ 7 - exp(a * XLpT + c ) -13.39 30.55 32.26 8.77 0.012 0.01 80.41 18 3 
Lpbmodelo2 0.63  RLpT ~ 7 - exp(a * XLpT + c )+ d * log(rflW) -11.05 30.09 33.17 9.68 0.008 0.00 126.27 18 4 
Lpbmodelo2b 0.63  RLpT ~ 7 - exp(a * XLpT + c + d * log(rflW))  -11.12 30.25 33.33 9.84 0.007 0.00 136.79 18 4 
Lpbmodelo3 0.83  RLpT ~ 7 - exp(a * XLpT + c )+ d * log(rflW) + e * rflD2  -4.25 18.49 23.49 0.00 1.000 0.58 1.00 18 5 
Lpbmodelo3b 0.81  RLpT ~ 7 - exp(a * XLpT + c + d * log(rflW) )+ e * rflD2  -4.60 19.24 24.24 0.75 0.687 0.40 1.45 18 5 
Lpbmodelo4 0.63  RLpT ~ 7 - exp(a * XLpT + c )+ d * log(rflW) +      f * rflD -11.04 32.08 37.08 13.59 0.001 0.00 893.37 18 5 
Lpbmodelo4b 0.63  RLpT ~ 7 - exp(a * XLpT + c + d * log(rflW) ) +      f * rflD  -11.10 32.20 37.20 13.71 0.001 0.00 948.61 18 5 
 
 



Tabla 4: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker (1954) para analizar la dinámica poblacional de Liomys 

pictus en los sitios de selva mediana (sin tendencia). La nomenclatura viene explicada en la clave al inicio de esta sección.  

 
Modelo R2 Ecuación modelada logLik AIC AICc ΔAICc exp(Δ) wi Rel(wi) n K 
Lptmodelo1 0.63  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c ) -4.48 14.97 16.68 0.00 1.000 0.259 1 18 3 
Lptmodelo2 0.69  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c )+ d * log(rflW) -3.15 14.30 17.38 0.69 0.707 0.183 1.414 18 4 
Lptmodelo2b 0.64  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c + d * log(rflW))  -4.18 16.36 19.44 2.75 0.253 0.065 3.960 18 4 
Lptmodelo3 0.69  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c )+ d * log(rflW) + e * rflD2 -3.09 16.18 21.18 4.50 0.106 0.027 9.467 18 5 
Lptmodelo3b 0.64  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c + d * log(rflW) )+ e * rflD2 -4.15 18.31 23.31 6.63 0.036 0.009 27.463 18 5 
Lptmodelo4 0.69  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c )+ d * log(rflW) + f * rflD  -3.04 16.08 21.08 4.40 0.111 0.029 9.006 18 5 
Lptmodelo4b 0.65  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c + d * log(rflW) ) + f * rflD  -4.12 18.23 23.23 6.55 0.038 0.010 26.387 18 5 
Lptmodelo 5 0.64  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c +d*XNs) -4.39 16.78 19.86 3.17 0.205 0.053 4.886 18 4 
Lptmodelo 5b 0.69  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c +d*XNs)+ e * log(rflW) -2.99 15.99 20.99 4.31 0.116 0.030 8.609 18 5 
Lptmodelo 5c 0.69  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c )+ d*XNs)+e * log(rflW) + f * rflD2 -2.82 17.64 25.28 8.59 0.014 0.004 73.408 18 6 
Lptmodelo 6 0.64  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c +d*Xoc) -4.46 16.92 20.00 3.31 0.191 0.049 5.240 18 4 
Lptmodelo 6b 0.68  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c +d*Xoc)+ e * log(rflW) -3.15 16.30 21.30 4.62 0.099 0.026 10.053 18 5 
Lptmodelo 6c 0.69  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c )+ d*Xoc)+e * log(rflW) + f * rflD2 -3.09 18.17 25.81 9.12 0.010 0.003 95.683 18 6 
Lptmodelo 7 0.64  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c +d*Xom) -4.22 16.45 19.53 2.84 0.241 0.063 4.143 18 4 
Lptmodelo 7b 0.69  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c +d*Xom)+ e * log(rfllW) -3.05 16.11 21.11 4.43 0.109 0.028 9.142 18 5 
Lptmodelo 7C 0.69  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c )+ d*Xom)+e * log(rflW) + f * rflD2 -2.95 17.90 25.54 8.85 0.012 0.003 83.600 18 6 
Lptmodelo 8 0.63  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c +d*Xob) -4.46 16.92 20.00 3.31 0.191 0.049 5.240 18 4 
Lptmodelo 8b 0.69  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c +d*Xob)+ e * log(rflW) -3.06 16.12 21.12 4.44 0.109 0.028 9.188 18 5 
Lptmodelo 8c 0.69  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c )+ d*Xob)+e * log(rflW) + f * rflD2 -2.99 17.99 25.63 8.94 0.011 0.003 87.448 18 6 
Lptmodelo 9 0.63  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c +d*XPp) -4.48 16.97 20.05 3.36 0.186 0.048 5.373 18 4 
Lptmodelo 9b 0.68  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c +d*XPp)+ e * log(rflW) -3.15 16.30 21.30 4.62 0.099 0.026 10.053 18 5 
Lptmodelo 9c 0.68  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c )+ d*XPp)+e * log(rflW) + f * rflD2 -3.09 18.18 25.82 9.13 0.010 0.003 96.162 18 6 
 
 



Tabla 5: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker (1954) para analizar la dinámica poblacional de Nyctomys 

sumichrasti en los sitios de selva mediana (sin tendencia). La nomenclatura viene explicada en la clave al inicio de esta sección. 

Modelo R2 Ecuación modelada logLik AIC AICc ΔAICc exp(Δ) wi Rel(wi) n K 
NsTmodelo 1 0.61  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c ) -15.24 36.48 38.19 0.00 1.000 0.20 1.00 18 3 
NsTmodelo 2 0.66  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c )+ d * log(rflW) -14.19 36.39 39.47 1.27 0.529 0.11 1.89 18 4 
NsTmodelo 2b 0.61  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d * log(rflW))  -15.14 38.27 41.35 3.15 0.207 0.04 4.84 18 4 
NsTmodelo 3 0.67  RNsT ~ 2.5 - exp(a * XNsT + c )+ d * log(rflW) + e * rflD2 -13.56 37.11 42.11 3.92 0.141 0.03 7.08 18 5 
NsTmodelo 3b 0.65  RNsT ~ 2.5 - exp(a * XNsT + c + d * log(rflW) )+ e * rflD2 -14.35 38.71 43.71 5.52 0.063 0.01 15.77 18 5 
NsTmodelo 4 0.65  RNsT ~ 2.1 - exp(a * XNsT + c )+ d * log(rflW) + f * rflD -14.19 38.38 43.38 5.19 0.075 0.02 13.37 18 5 
NsTmodelo 4b 0.61  RNsT ~ 2.1 - exp(a * XNsT + c + d * log(rflW) ) + f * rflD -15.13 40.26 45.26 7.07 0.029 0.01 34.22 18 5 
NsTmodelo 5 0.08  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* XLp) -22.47 52.95 56.03 17.83 0.000 0.00 7452.60 18 4 
NsTmodelo 5b 0.66  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* XLp) + e * log(rflW) -14.14 38.28 43.28 5.09 0.079 0.02 12.72 18 5 
NsTmodelo 5c 0.68  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* XLp) + e * log(rflW) +f*rflD2 -13.54 39.08 46.72 8.52 0.014 0.00 70.88 18 6 
NsTmodelo 6 0.09  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* Xoc)  -22.39 52.79 55.87 17.67 0.000 0.00 6879.62 18 4 
NsTmodelo 6b 0.68  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* Xoc) + e * log(rflW) -13.44 36.88 41.88 3.69 0.158 0.03 6.31 18 5 
NsTmodelo 6c 0.71  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* Xoc) + e * log(rflW)+f*rflD2 -13.02 38.03 45.67 7.47 0.024 0.00 41.93 18 6 
NsTmodelo 7 0.07  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* Xom) -22.58 53.14 56.22 18.02 0.000 0.00 8195.32 18 4 
NsTmodelo 7b 0.74  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* Xom) + e * log(rflW) -11.83 33.66 38.66 0.47 0.792 0.16 1.26 18 5 
NsTmodelo 7b1 0.71  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* Xom + e * log(rflW)) -12.68 35.36 40.36 2.17 0.339 0.07 2.95 18 5 
NsTmodelo 7C 0.74  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* Xom) + e * log(rflW)+f*rflD2 -11.71 35.41 43.05 4.85 0.088 0.02 11.31 18 6 
NsTmodelo 8 0.08  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* Xob) -22.47 52.93 56.01 17.81 0.000 0.00 7378.45 18 4 
NsTmodelo 8b 0.73  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* Xob) + e * log(rflW) -12.04 34.07 39.07 0.88 0.645 0.13 1.55 18 5 
NsTmodelo 8b1 0.70  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* Xob + e * log(rflW)) -13.14 36.29 41.29 3.10 0.213 0.04 4.70 18 5 
NsTmodelo 8c 0.76  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* Xob) + e * log(rflW)+f*rflD2 -11.22 34.44 42.08 3.88 0.144 0.03 6.97 18 6 
NsTmodelo 9 0.13  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* XPp)  -21.99 51.98 55.06 16.86 0.000 0.00 4588.55 18 4 
NsTmodelo 9b 0.66  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* XPp) + e * log(rflW) -14.18 38.36 43.36 5.17 0.076 0.02 13.23 18 5 
NsTmodelo 9c 0.67  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* XPp) + e * log(rflW)+f*rflD2 -13.56 39.12 46.76 8.56 0.014 0.00 72.32 18 6 
NsTmodelo 10 0.74  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* XOm+e*Xob)  -22.42 35.91 40.91 2.72 0.257 0.05 3.89 18 5 
NsTmodelo 10b 0.74  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* XOm+e*Xob) + f * log(rflW) -21.85 37.42 45.06 6.86 0.032 0.01 30.91 18 6 
 



Tabla 6: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker (1954) para analizar la dinámica poblacional de 

Oryzomys couesi  en los sitios de selva mediana. La nomenclatura viene explicada en la clave al inicio de esta sección. 

Modelo R2 Ecuación modelada logLik AIC AICc ΔAICc exp(Δ) wi Rel(wi) n K 
Ocmodelo 1 0.45  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c ) -34.34 74.67 76.38 8.21 0.017 0.00 60.56 18 3 
Ocmodelo 2 0.72  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c )+ d * log(rflW) -28.55 65.10 68.18 0.00 1.000 0.19 1.00 18 4 
Ocmodelo 2b 0.72  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d * log(rflW))  -28.60 65.21 68.29 0.11 0.946 0.18 1.06 18 4 
Ocmodelo 3 0.72  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c )+ d * log(rflW) + e * rflD2 -28.55 67.10 72.10 3.92 0.141 0.03 7.11 18 5 
Ocmodelo 3b 0.72  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d * log(rflW) )+ e * rflD2 -28.55 67.11 72.11 3.93 0.140 0.03 7.15 18 5 
Ocmodelo 4 0.76  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c )+ d * log(rflW) + f * rflD -27.20 64.41 69.41 1.23 0.540 0.10 1.85 18 5 
Ocmodelo 4b 0.75  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d * log(rflW) ) + f * rflD -27.62 65.23 70.23 2.05 0.358 0.07 2.79 18 5 
Ocmodelo 5 0.45  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* XLp) -34.33 76.66 79.74 11.56 0.003 0.00 323.76 18 4 
Ocmodelo 5b 0.72  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* XLp) + e * log(rflW) -28.34 66.69 71.69 3.51 0.173 0.03 5.79 18 5 
Ocmodelo 5c 0.73  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* XLp) + e * log(rflW) +f*rflD2 -26.26 68.63 76.27 8.09 0.018 0.00 57.10 18 6 
Ocmodelo 5b2 0.76  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d * log(rflW) +f*XLp) +e* rflD  -28.32 67.23 74.87 6.69 0.035 0.01 28.35 18 6 
Ocmodelo 6 0.49  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* XNs)  -33.76 75.52 78.60 10.42 0.005 0.00 183.09 18 4 
Ocmodelo 6b 0.74  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* XNs) + e * log(rflW) -27.88 65.76 70.76 2.58 0.275 0.05 3.64 18 5 
Ocmodelo 6c 0.75  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* XNs) + e * log(rflW)+f*rflD2 -27.62 67.25 74.89 6.71 0.035 0.01 28.64 18 6 
Ocmodelo 7 0.47  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* Xom) -34.02 76.03 79.11 10.93 0.004 0.00 236.28 18 4 
Ocmodelo 7b 0.72  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* Xom) + e * log(rflW) -28.52 67.04 72.04 3.86 0.145 0.03 6.90 18 5 
Ocmodelo 7C 0.72  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* Xom) + e * log(rflW)+f*rflD2 -28.52 69.04 76.68 8.50 0.014 0.00 70.09 18 6 
Ocmodelo 8 0.52  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* Xob) -33.17 74.34 77.42 9.24 0.010 0.00 101.49 18 4 
Ocmodelo 8b 0.76  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* Xob) + e * log(rflW) -27.38 64.76 69.76 1.58 0.453 0.09 2.21 18 5 
Ocmodelo 8c 0.76  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* Xob) + e * log(rflW)+f*rflD2 -27.33 66.66 74.30 6.12 0.047 0.01 21.32 18 6 
Ocmodelo 8d 0.81  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d * log(rflW) +f*Xob) +e* rflD  -25.13 62.25 69.89 1.71 0.425 0.08 2.35 18 6 
Ocmodelo 8d1 0.80  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d * log(rflW +f*Xob)) +e* rflD  -25.77 63.54 71.18 3.00 0.223 0.04 4.48 18 6 
Ocmodelo 9 0.46  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* XPp)  -34.25 76.51 79.59 11.41 0.003 0.00 300.37 18 4 
Ocmodelo 9b 0.72  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* XPp) + e * log(rflW) -28.55 67.10 72.10 3.92 0.141 0.03 7.11 18 5 
Ocmodelo 9c 0.72  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d* XPp) + e * log(rflW)+f*rflD2 -28.54 69.09 76.73 8.55 0.014 0.00 71.86 18 6 



Tabla 7: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker (1954) para analizar la dinámica poblacional de 

Oryzomys melanotis  en los sitios de selva mediana. La nomenclatura viene explicada en la clave al inicio de esta sección. 
 

Modelo R2 Ecuación modelada logLik AIC AICc ΔAICc exp(Δ) Wi Rel(wi) n K 
Ommodelo 1 0.32  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c ) -31.66 69.33 71.04 3.69 0.158 0.05 6.32 18 3 
Ommodelo 2 0.50  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c )+ d * log(rflW) -28.97 65.94 69.02 1.66 0.436 0.12 2.29 18 4 
Ommodelo 2b 0.55  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d * log(rflW))  -28.14 64.28 67.36 0.00 1.000 0.28 1.00 18 4 
Ommodelo 3 0.55  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c )+ d * log(rflW) + e * rflD2 -28.11 66.22 71.22 3.86 0.145 0.04 6.90 18 5 
Ommodelo 3b 0.61  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d * log(rflW) )+ e * rflD2 -27.05 64.09 69.09 1.73 0.420 0.12 2.38 18 5 
Ommodelo 4 0.55  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c )+ d * log(rflW) + f * rflD -28.20 66.40 71.40 4.04 0.132 0.04 7.55 18 5 
Ommodelo 4b 0.59  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d * log(rflW) ) + f * rflD -27.27 64.54 69.54 2.18 0.336 0.10 2.98 18 5 
Ommodelo 4b1 0.64  Rom ~ b - exp(a * Xom + c + d * log(rflW) ) + f * rflD -26.24 64.48 72.12 4.76 0.093 0.03 10.80 18 6 
Ommodelo 5 0.36  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* XLp) -31.24 70.48 73.56 6.20 0.045 0.01 22.20 18 4 
Ommodelo 5b 0.50  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* XLp) + e * log(rflW) -28.95 67.91 72.91 5.55 0.062 0.02 16.06 18 5 
Ommodelo 5c 0.55  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* XLp) + e * log(rflW) +f*rflD2 -28.11 68.22 75.86 8.50 0.014 0.00 70.09 18 6 
Ommodelo 5c3 0.69  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* XLp + e * log(rflW))+f*rflD -27.97 63.88 71.52 4.16 0.125 0.04 8.00 18 6 
Ommodelo 6 0.32  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* XNs)  -31.66 71.33 74.41 7.05 0.029 0.01 33.95 18 4 
Ommodelo 6b 0.50  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* XNs) + e * log(rflW) -28.97 67.93 72.93 5.57 0.062 0.02 16.22 18 5 
Ommodelo 6c 0.56  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* XNs) + e * log(rflW)+f*rflD2 -27.83 67.66 75.30 7.94 0.019 0.01 52.97 18 6 
Ommodelo 7 0.36  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* Xom) -31.18 70.36 73.44 6.08 0.048 0.01 20.91 18 4 
Ommodelo 7b 0.50  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* Xom) + e * log(rflW) -28.96 67.92 72.92 5.56 0.062 0.02 16.14 18 5 
Ommodelo 7C 0.55  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* Xom) + e * log(rflW)+f*rflD2 -28.10 68.20 75.84 8.48 0.014 0.00 69.39 18 6 
Ommodelo 8 0.35  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* Xob) -31.35 70.70 73.78 6.42 0.040 0.01 24.78 18 4 
Ommodelo 8b 0.53  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* Xob) + e * log(rflW) -28.41 66.82 71.82 4.46 0.107 0.03 9.31 18 5 
Ommodelo 8c 0.61  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* Xob) + e * log(rflW)+f*rflD2 -26.84 65.68 73.32 5.96 0.051 0.01 19.68 18 6 
Ommodelo 9 0.35  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* XPp)  -31.35 70.70 73.78 6.42 0.040 0.01 24.78 18 4 
Ommodelo 9b 0.50  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* XPp) + e * log(rflW) -28.97 67.93 72.93 5.57 0.062 0.02 16.22 18 5 
Ommodelo 9c 0.56  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d* XPp) + e * log(rflW)+f*rflD2 -28.08 68.17 75.81 8.45 0.015 0.00 68.36 18 6 



Tabla 8: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker (1954) para analizar la dinámica poblacional de 

Osgoodomys banderanus en los sitios de selva mediana. La nomenclatura viene explicada en la clave al inicio de esta sección. 

Modelo R2 Ecuación modelada logLik AIC AICc ΔAICc exp(Δ) wi Rel(wi) n K 
Obmodelo 1 0.34  ROb ~ b - exp(a * XOb + c ) -10.67 27.22 28.93 8.67 0.013 0.01 76.22 18 3 
Obmodelo 2 0.67  ROb ~ b - exp(a * XOb + c )+ d * log(rflW) -4.60 17.19 20.27 0.00 1.000 0.57 1.00 18 4 
Obmodelo 2b 0.67  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d * log(rflW))  -4.53 19.06 24.06 3.79 0.150 0.09 6.66 18 5 
Obmodelo 3 0.69  ROb ~ b - exp(a * XOb + c )+ d * log(rflW) + e * rflD2 -4.35 20.71 28.35 8.08 0.018 0.01 56.81 18 6 
Obmodelo 3b 0.69  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d * log(rflW) )+ e * rflD2 -4.27 20.53 28.17 7.90 0.019 0.01 51.92 18 6 
Obmodelo 4 0.70  ROb ~ b - exp(a * XOb + c )+ d * log(rflW) + f * rflD -3.99 17.98 22.98 2.71 0.258 0.15 3.88 18 5 
Obmodelo 4b 0.70  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d * log(rflW) ) + f * rflD -3.96 19.92 27.56 7.29 0.026 0.01 38.27 18 6 
Obmodelo 5 0.41  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XLp) -9.69 29.39 34.39 14.12 0.001 0.00 1166.24 18 5 
Obmodelo 5b 0.69  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XLp) + e * log(rflW) -4.13 20.26 27.90 7.63 0.022 0.01 45.36 18 6 
Obmodelo 5c 0.70  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XLp) + e * log(rflW) +f*rflD2 -3.91 21.82 33.02 12.75 0.002 0.00 587.89 18 7 
Obmodelo 6 0.35  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XNs)  -10.45 30.90 35.90 15.63 0.000 0.00 2481.30 18 5 
Obmodelo 6b 0.67  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XNs) + e * log(rflW) -4.58 21.16 28.80 8.53 0.014 0.01 71.15 18 6 
Obmodelo 6c 0.68  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XNs) + e * log(rflW)+f*rflD2 -4.34 20.69 28.33 8.06 0.018 0.01 56.25 18 6 
Obmodelo 7 0.42  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XOb) -9.51 29.02 34.02 13.75 0.001 0.00 969.27 18 5 
Obmodelo 7b 0.71  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XOb) + e * log(rflW) -3.73 19.47 27.11 6.84 0.033 0.02 30.56 18 6 
Obmodelo 7C 0.76  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XOb) + e * log(rflW)+f*rflD2 -2.17 18.34 29.54 9.27 0.010 0.01 103.19 18 7 
Obmodelo 8 0.35  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* Xom) -10.40 28.80 31.88 11.61 0.003 0.00 331.96 18 4 
Obmodelo 8b 0.70  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* Xom) + e * log(rflW) -3.94 19.89 27.53 7.26 0.027 0.02 37.70 18 6 
Obmodelo 8c 0.73  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* Xom) + e * log(rflW)+f*rflD2 -2.94 19.87 31.07 10.80 0.005 0.00 221.75 18 7 
Obmodelo 9 0.49  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XPp)  -8.39 26.77 31.77 11.50 0.003 0.00 314.67 18 5 
Obmodelo 9b 0.72  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XPp) + e * log(rflW) -2.51 18.13 29.33 9.06 0.011 0.01 92.90 18 7 
Obmodelo 9b1 0.73  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XPp)+ e * log(rflW)) -3.06 17.77 25.41 5.14 0.077 0.04 13.06 18 6 
Obmodelo 9c 0.74  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XPp) + e * log(rflW)+f*rflD2 -2.88 19.01 26.65 6.38 0.041 0.02 24.28 18 6 
Obmodelo 10 0.49  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XNs+e*XPp)  -8.32 28.63 36.27 16.00 0.000 0.00 2980.12 18 6 
Obmodelo 10b 0.72  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XNs+e*XPp) + f * log(rflW) -2.97 19.93 31.13 10.86 0.004 0.00 228.50 18 7 
Obmodelo 10b1 0.74  ROb ~ b - exp(a * XOb + c + d* XNs+e*XPp+ f * log(rflW)) -2.82 19.63 30.83 10.56 0.005 0.00 196.67 18 7 



Tabla 9: Modelos basados en el modelo logístico generalizado de Ricker (1954) para analizar la dinámica poblacional de 

Peromyscus perfulvus en los sitios de selva mediana. La nomenclatura viene explicada en la clave de esta sección. 

 Modelo R2 Ecuación modelada logLik AIC AICc ΔAICc exp(Δ) wi Rel(wi) n K 
Ppmodelo 1 0.49  RPp ~ b - exp(a * XPp + c ) -19.21 46.43 49.51 2.29 0.318 0.07 3.14 18 4 
Ppmodelo 2 0.56  RPp ~ b - exp(a * XPp + c )+ d * log(rflW) -18.07 44.14 47.22 0.00 1.000 0.22 1.00 18 4 
Ppmodelo 2b 0.54  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d * log(rflW))  -18.52 45.03 48.11 0.89 0.641 0.14 1.56 18 4 
Ppmodelo 3 0.67  RPp ~ b - exp(a * XPp + c )+ d * log(rflW) + e * rflD2 -15.58 43.15 50.79 3.57 0.168 0.04 5.96 18 6 
Ppmodelo 3b 0.68  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d * log(rflW) )+ e * rflD2 -15.44 42.88 50.52 3.30 0.192 0.04 5.21 18 6 
Ppmodelo 4 0.60  RPp ~ b - exp(a * XPp + c )+ d * log(rflW) + f * rflD -17.27 46.41 54.05 6.83 0.033 0.01 30.41 18 6 
Ppmodelo 4b 0.60  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d * log(rflW) ) + f * rflD -17.27 46.53 54.17 6.95 0.031 0.01 32.29 18 6 
Ppmodelo 5 0.50  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* XLp) -19.12 48.25 53.25 6.03 0.049 0.01 20.42 18 5 
Ppmodelo 5b 0.56  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* XLp) + e * log(rflW) -18.02 48.04 55.68 8.46 0.015 0.00 68.70 18 6 
Ppmodelo 5c 0.67  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* XLp) + e * log(rflW) +f*rflD2 -15.59 45.15 56.35 9.13 0.010 0.00 96.21 18 7 
Ppmodelo 6 0.50  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* XNs)  -19.07 48.14 53.14 5.92 0.052 0.01 19.33 18 5 
Ppmodelo 6b 0.57  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* XNs) + e * log(rflW) -17.85 47.71 55.35 8.13 0.017 0.00 58.25 18 6 
Ppmodelo 6c 0.67  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* XNs) + e * log(rflW)+f*rflD2 -15.57 45.14 56.34 9.12 0.010 0.00 95.73 18 7 
Ppmodelo 7 0.52  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* Xoc) -18.75 47.49 52.49 5.27 0.072 0.02 13.96 18 5 
Ppmodelo 7b 0.59  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* Xoc) + e * log(rflW) -17.51 45.02 50.02 2.80 0.246 0.06 4.06 18 5 
Ppmodelo 7C 0.68  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* Xoc) + e * log(rflW)+f*rflD2 -15.26 42.51 50.15 2.93 0.231 0.05 4.33 18 6 
Ppmodelo 8 0.49  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* Xom) -19.25 46.50 49.58 2.36 0.307 0.07 3.25 18 4 
Ppmodelo 8b 0.57  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* Xom) + e * log(rflW) -17.84 45.68 50.68 3.46 0.177 0.04 5.65 18 5 
Ppmodelo 8c 0.67  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* Xom) + e * log(rflW)+f*rflD2 -15.57 43.13 50.77 3.55 0.170 0.04 5.90 18 6 
Ppmodelo 9 0.47  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* Xob)  -19.60 47.20 50.28 3.06 0.217 0.05 4.62 18 4 
Ppmodelo 9b 0.56  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* Xob) + e * log(rflW) -18.03 46.05 51.05 3.83 0.147 0.03 6.80 18 5 
Ppmodelo 9c 0.67  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d* Xob) + e * log(rflW)+f*rflD2 -15.49 42.98 50.62 3.40 0.183 0.04 5.47 18 6 
Ppmodelo 10 0.50  RPp ~ b - exp(a * XOb + c + d* XNs+e*Xob)  -19.14 48.28 53.28 6.06 0.048 0.01 20.73 18 5 
Ppmodelo 10b 0.59  RPp ~ b - exp(a * XOb + c + d* XNs+e*Xob) + f * log(rflW) -17.46 46.92 54.56 7.34 0.025 0.01 39.24 18 6 
Ppmodelo 10b1 0.56  RPp ~ b - exp(a * XOb + c + d* XNs+e*Xob+ f * log(rflW)) -15.47 47.98 59.18 11.96 0.003 0.00 396.05 18 7 
Ppmodelo 10c 0.67  RPp ~ b - exp(a * XOb + c + d* XNs+e*Xob) + f * log(rflW)+g*rflD2 -17.99 44.94 52.58 5.36 0.069 0.02 14.58 18 6 



Tabla 10. Datos comparativos de los modelos con mejor soporte por especie y tipo de vegetación (especie), La clasificación 

(rank), la varianza explicada por el modelo (R2), la (ecuación), los valores de la ecuación logística generalizada de Ricker (1954): 

el valor individual de la competencia en relación a la densidad (a), a>1 si la densidad aumenta la competencia y a<1 se encuentran 

habituados a la competencia. (b) la tasa reproductiva máxima, (c) la competencia inter-específica o el agotamiento de los recursos, 

(d) el efecto de las lluvias dentro de la temporada, junio a octubre,  (e) el efecto de la lluvia fuera de temporada (noviembre a 

mayo), con la precipitación atípica de enero de 1992. 1 y 2 son la desviación logarítmica de la predicción generada Σ(Observada-

predicha)/9, 1 para la predicción basada en la ecuación desde el primer punto (full time) y  2 es el error en la predicción de paso a 

paso (one step ahead). En estos modelos se analizaron efectos de perturbación exógena vertical y lateral (modelos b), para la 

dirección de la perturbación está dada por el signo del resultado, para los modelos b los signos significan lo inverso a su valor.  
rank Especie R2 Ecuación a b c d e 1 2 

1 L. pictus selva baja 0.83  RLpT ~ 7 - exp(a * XLpT + c )+ d * log(rflW) + e * rflD2  0.1 7.0 1.7 0.5 0.0 0.76 0.75 
2 L. pictus selva baja 0.81  RLpT ~ 7 - exp(a * XLpT + c + d * log(rflW) )+ e * rflD2  0.1 7.0 1.5 -0.1 0.0 -0.02 -0.04 
1 L. pictus s. mediana* 0.64  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c + d * log(rflW))  0.9 1.2 -3.9 -0.2   -1.31 -1.40 
2 L. pictus s. mediana* 0.69  RLpT ~ 1.2 - exp(a * XLpT + c )+ d * log(rflW) 0.5 1.2 -1.5 0.2   -2.05 -2.09 
1 N. sumichrasti* 0.66  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c )+ d * log(rflW) 0.3 2.0 0.9 0.4   -0.03 -0.13 
2 N. sumichrasti* 0.74  RNsT ~ 2 - exp(a * XNsT + c + d* Xom) + e * log(rflW) 0.4 2.0 0.6 -0.1 0.3 0.10 0.05 
1 O. couesi 0.72  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c )+ d * log(rflW) 0.0 6.0 3.2 3.3   0.28 0.24 
2 O. couesi 0.72  ROc ~ 6 - exp(a * XOc + c + d * log(rflW))  0.1 6.0 5.5 -0.6   0.26 0.06 
1 O. melanotis 0.55  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c + d * log(rflW))  0.2 4.0 5.1 -0.7   0.23 0.19 
2 O. melanotis 0.50  Rom ~ 4 - exp(a * Xom + c )+ d * log(rflW) 0.0 4.0 2.8 2.1   -0.05 -0.19 
1 O. banderanus 0.67  ROb ~ b - exp(a * XOb + c )+ d * log(rflW) 0.0 1.5 1.6 0.9   -0.02 -0.01 
2 O. banderanus 0.70  ROb ~ b - exp(a * XOb + c )+ d * log(rflW) + f * rflD 0.1 1.5 1.6 0.9 0.0 -0.04 -0.03 
1 P. perfulvus 0.56  RPp ~ b - exp(a * XPp + c )+ d * log(rflW) 0.1 2.0 1.4 0.8   0.25 0.18 
2 P. perfulvus 0.54  RPp ~ b - exp(a * XPp + c + d * log(rflW))  0.5 2.0 1.3 -0.4   0.32 0.08 
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