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RESUMEN

LA HIPOTESIS ORIGINAL DE LA TESIS SUPDNIA UN& MAYOR INTEFERENCIA COMPETITIVA ENTRE
ESPECIES FENOLOGICAMENTE MAS PARECIDAS, ES DECIR, ENTRE E. adustus Y L. lanatum QUE
LA QUE EXISTIRIA ENTRE CUALGUIERA DE ESTAS DOS Y A. semiberbis ESTA HIPOTESIS SE PUSO
A PRUEBA AL ANALIZAR EL CAMBIO DE COBERTURA CUANDO ESTAS ESPECIES CRECEN SOLAS, EN
MEZCLAS DE DDS Y TRES, PARA ESTE ANALISIS SE DISEWD UNA ESTRUCTURA TRiDlHENSl(N’%L fuE
PERMITIA SEBUIR EL DESARROLLO DE LA COBERTURA A LO LARGD DEL ARD SITUANDD CADA PLNTD
EN N EJE DE 3 COORDENADAS. LOS RESULTADOS OBTENIDOS INDICAN QUE AUNRUE HAY IMA
FUERTE INTERFERENCIA COMPETITIVA ENTRE ESPECIES FENOLOGICAMENTE SIMILARES TAMBIEN
EXISTE UNA FUERTE INTERACCION ENTRE ESPECIES DE FENOLOGIA DISTINTA. SIENDD A.
semiberbis LA ESPECIE BUE AFECTA MAS A LAS DEMAS Y L. lanatum LA MAS AFECTADA,
POSTERTORMENTE ESTOS RESULTADOS FUERON INTERPRETADOS EN EL CONTEXTD DE LA TEORIA DE
NICHD. AL COMPARAR LOS RESULTADOS DE FENOLOGIA, TASAS DE CRECIMIENTO, SOLAPAHIENTO
ESPACIAL Y TEMPORAL E INTERACCIONES COMPETITIVAS SE OBSERVARON CLARAMENTE 3 PATRONES
DISTINTOS EN LA OCUPACION DEL ESPACIO. ES DECIR BUE LA PARTICION ESPACIO-TEMPORAL
ESTA MEDIADA POR PROCESOS COMPETITIVOS. A LA VISTA DE LOS RESULTADDS ODBTENIDOS
SUBERIMOS QUE LA FORMA ARQUITECTURAL DE LA BIOMASA AEREA DE LAS GRAMINEAS ESTA
FUERTEMENTE RELACIONADA CON LA PARTICION ESPACIO-TEMPORAL DEL NICHO Y LOS PROCESOS
COMPETITIVOS. FINALMENTE SE ANALIZ0 NUMERICAMENTE LOS DATOS DE COBERTURA EN UN MODELO
OE COMPETENCIA PARA TRES ESPECIES EN EL QUE SE HABIA INCLUIDD EL "STRESS® MEDIANTE
UNA FUNCION DE DIRAC.




1. INTRODUCCION

La presencia de una especie cambia el ambiente de sus wvecinos,
pudiendo alterar tanto sus tasas de crecimiento como sus formas. Este
fenomemo a sido 1lamado INTERFERENCIA (Harper, 1977). La coexistecia
entre plantas es un fenomeno -complejo ya que ellas comparten
esencialmente los mismos recursos (Grubb, 1%74). Varios autores han
intentado explicar 1la coexistencia en las plantas por wuna partici&h
temporal del nicho en relacion a su fenologia (Medway, 1972; Frankie et
al., 1974) en comunidades de Bosques Himedos Trbpica]es y en comunidades

de pastizales (Rabinowitz et al., 1981),

En las sabanas de Venezuela se ha detectado la existencia de una
importante diversidad especifica ¥ fenolégica' (Sarmiento, 1983;
Monacterio vy Sarmiénto, 19746; Ramia, 1977,1978>. En base a la
similaridad en forma biolégica de las gramineas codominantes en ¢l
estrato herbaceo de 1la sabana se puede predecir 1la existencia de un

‘ciertd grado de interferencia competitiva entre individuos creciendo
Juntos. Esta interferencia ya ha sido detectada en p]énﬁulas de
A.semiberbis por adultos de wvarias especies de gramfneas (Silva vy
Castro, 1985). No existe sin embargo ningln antecedente sobre la
interferencia entre adultos. En esta tesis se estudio la interferencia

entre individuos adultos de E.adustucs, L.lanatum y A.semiberbis, tres

gramineas codominantes de una sabana estacional del Edo. Barinas,
. 4 . . y / . .

Venezuela. Como hipotesis de trabajo, se planteo que la interferencia

cseria mayor cuanto mayor sea la similaridad feno]égica entre las

especies.

Existe una dificultad importante para estudiar los efectos de la
competencia sobre la dindmica de la pob]acién cundo se trata de especies
perennes de ciclos mas o menos largos, ya que habr{a que esperar wvarios
anos para tener un estimado de 1los cambios ocurridos en los parémetros
demogré{icos. Por ello, es conveniente enfocar el ecstudioc sobre wun
aspecto particular del comportamiento de los individucs en la pob]acidh.
En nuestro caso, hemos estudiado el efecto de 1la competencia sobre el
crecimiento anual de la biomasa de las tres especies. Para ello
consideramos que la planta es una metapob]acién, en el centido de White

(1979). La nocion de considerar los individuos como una pob]acién



proviene de los estudios de raices de Braun (1833), quien discute esta
cuestion mas desde un punto de vista filosdfico que emp{rico (White,

19805 .

Recientemente ha sido usado este mismo concepto (que una planta es
una conjunto de wunidades: module (ingles), article <(frances)) para
interpretar algunos aspecto de la demogra{fa de plantas (Harper y White,
1974; White, 1980; Noble, Bell y Harper, 1979). Este enfoque de modulos
ha sido aplicado al estudio de la dinamica de hojas por Bazzaz y Harper,

(1977) y de tallos por Langer et. al, (1%944),

L/
En nuestro caso -la planta se ha considerado como una poblacion de

/ . .
vastagos, los cuales compiten entre si,.

A su vez estos datos ha sido interpretados dentro del contexto de
la teorfa de nicho. Este termino enunciado por Grinnell (1917) fue
desarrollado por Elton (1927) como los distintos habitos alimenticios de
las especies. Posteriormente Hutchinson (1957a) formalizd esta nocié% de
nicho como un hipervolumen de N dimensiones que engloba la gama completa
de condiciones bajo las cuales el organismo puede sustituirse con exita.
Ultimamente esta formalizacidn ha recibido algunas modificaciones; pero
solo a partir de los trabajos de Levins (1948 y Colwell y Futuyma

(1970) se ha podido establecer medidas de nicho en 1a naturaleza.




2. AREA DE ESTUDIO

El estudio se rea]jzé en los Llanos Occidentales Venezolanos, en el
Hato Palma Sola, (8* 38 N 70" 12’ 0), Edo. Barinas. Los datos de campo
fueron tomados de una terraza fiuvial descrita crono1égicamente como QIV
(Zing ¥ Stagno 1945, Sarmiento y Vera 1979). Esta unidad fisiogréfica
constituye el depocito cuaternario vy 1a forma de relieve mas antigua de

los Llanos Occidentales (Sarmiento et al, 1%971).

La comunidad es una sabana estacional abierta (Sarmiento, 1978),

. dominada por un estrato arbdreo de Bowdichia virgilioides ¥ Palicourea

P / .
riqgida y en el estrato herbaceo por gramineas codominantes:

Leptocoryphium lanatum, Elyonurus adustus, Trachypoqon plumosus,
Andropogon semiberbis, Sporobolus cubensis Yy Axonopus canescens
(Ataroff, 1983),

Climaticamente estas sabanas se encuentran bajo un regimen
biestacional bien marcado. La Jpoca 1luviosa se concentra entre Abril ¥
Nouieﬁbre, y la época seca entre Diciembre y Marzo. E1 total anual de pp
es aproximadamente 1.500 mm. Para las gramfneas el suministro de agua

depende exclusivamente de las precipitaciones.

4
La temperatura media anual es de 27 "C, las maximas medias oscilan
en 35 °C y las minimas medias 19 "C. En resumen el clima llanero se

caracteriza por megatérmia, isotermia anual y estacionalidad hidrica.
(Silva 1972y,

Ademas de la marcada estacionalidad hfdrica, las sabanas se wven
. . 4 .
sometidas a quemas periodicas. Esta quema comunmente ocurre una vezr al
’
afio, entre Febrero y Marzo, al final de la epoca seca. Esta sabana esta

sometida a ganader(a vacuna extensiva (Ataroff, 1983).

3. MATERIALES Y METODOS

s
Para 1a obtencion de los datos experimentales se seleccionaron 3

ecpecies: Elyonurus adustus (Trin) EKman, Leptocoryphium lanatum (H.B.K)

Ness y Andropogon semiberbis (Ness) Kunth.

E. adustus es wuna hierba perenne, en macolla, con hojas alargadas,

haz pi]oso principalmente en la base. Se encuentra en los medanos de



Apure, en el piedemonte pedregoso barines y en las sabanas arenosas de
Monagas. L. lanatum es una hierba perenne, en macolla, de hojas rfgidas
y frecuentemente involutas; la panicula tiene pelos sedosos. Comin en
los bancos ¥ sabanas altas, tambien puede propagarse en los baj{os. a.
semiberbis, hierba de porte mediano a alto, los tallos tiesos con los
nudos azulosos, hojas lineales e inflorescencia formada por varios
racimos con cortas aristas torcidas. Se encuentra en sabanas altas; es
muy parecida a a.'hirtiflorus, de 1la cual sblo se diferencia en los

detalles de las espiguillas. (Ramia,1974)

Con relacion al tiempo de floracion despugs de la quema, las
especies se clasifican en precoz (E. adustus), temprana (L. lanatum) vy

tardfa (4. semiberbis) (Sarmiento, 1984).

La hipétesis formulada, fue sometida a prueba mediante dos tipos de
experimentos.

3.1. EXPERIMENTO B1OMASA AEREA.

-

Se comparé el aumento relativc de la biomasa aerea de todos los
posibles pares de estas tres especies, creciendo a distinta distancia
(0, 2, 4 ¥y 6 cm) contra controles donde cada especie crecia aislada de

las demas, durante un periodo de 7 meses (Julio a Enero).
Para 1o cual el procedimiento seguido fue el siguiente:

1) Seleccion de cinco replicas, para cada una de las distancias,

en cada uno de los tres pares (E-L,E-A y L-A),
2) Para los controles se dispuso tambieén de cinco replicas.

3) A principios de Julio se corto la biomasa zerea de todos los

pares ¥ controles,
4) Se obtuvo el peso seco de los pares y los controles (W))

. . . . 4 .
5) Posteriormente se dejaron crecer <inp ningun otro tratamiento.
. . 4 . /
A finales de Enero se volvio a cortar la biomasa aerea de los

pares y los controles,

é6) Se obtuvo el peso seco de los pares y controles (We).
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7) Se comparé el aumento relativo de la biomasa aerea entre Julio

¥y Enero, mediante el siguiente Indice:

Este indice no tiene unidades.

3.2. EXPERIMENTO COBERTURA.

" Durante un afio (Septiembre de 1984 a Agosto de 1985) se midieron la
cobertura total, por niveles y los cambios de estas en individuos

creciendo solos ¥ en mezclas de dos y tres especies.
La metodo]ogfa seguida fue la siguiente:

1) Seleccion de tree replicas, a una distancia de 2 cms, tanto
para los controles (E,L ¥ A), para las mezclas de dos especies

(E-L, E-A ¥ L-A) y para las mezclas de tres especies ¢(E-L-A).

2) Para medir los cambios de cobertura a distintos niveles, tanto
en 1os controles, mezclas de dos especies y de tres, se disefto
una estructura tridimensional de 100 x 80 x 80 cms. En ésta, a
intervalos de 10 cms. se podia armar una parrilla que dividia
cada plano (nivel) en 194 cuadrados de 5 x 5 cm. Cada uno de
los datoc obtenidos fue caracterizado por un eje de tres
coordenadas. En nimero de intersecciones de las hojas de 1las
distintas especies en cada cuadrado se considera la cobertura.
Esta estructura cubica se arma y desarma en cada nivel para
evitar errores de muestreo. En cada medicion se ubica en el

. S . Lo
mismo sitio mediante marcas de posicion en el suelo.

3) Se midio la COBERTURA TOTAL, COBERTURA POR NIVEL Y CAMBIOS DE
LA COBERTURA en los controles, mezclac de dos y tres especies,

durante 1 aWio, una vez al mes,

4. PROCESAMIENTO DE LA INFORMACION

.4.1. MODELDS DE ANALISIS

Los datos de cobertura obtenidos mediante el *cubo® han sido

caracterizados por distintos parémetros de 1a Teoria de Nicho.



4.1.1. Amplitud de nicho

La amplitud de nicho esta definida como la longitud de cualquier
eje de nicho que incluye todos los puntos que definen valores viables de

la variable que se mide a 1o largo de este eje (Hutchinson, 1981).

La amplitud de nicho puede expresarse de varias maneras. Levins

(1948) considera las siguiente:

Llog B = -% (P;h % log Ph) (1
By = 1/3(Ph)2 (2)
Pih . -=> Es la proporcién de individuos i asociados al
estado h.

La primera de ellas es la conocida aproximacidn de Shannon Wiener a
1a diversidad, segun la teoria de la informacion. La segunda medida asi
definida, ec simplemente el inverso del Indice de Simpson (194%), que es

4
una medida de concentracion.

B; = 1/C, (3
donde :
s s
Ciy=Z Py =3 (N;/ND2 (4)
I=4 1:=3
N -=> Nomero total de individuos de la especie i en

un estado de recurco.

Ny -=> Numero total de individuos de la especie i.

En nuestro caso hemos usado la formula ¢2) modificada por Parrish y

Bazzaz (1974) para los distintas estados de recurso.

-1
By = 1/( § x T P; h) (5)
. I:=r ’

S --> Ndmero de recursos (niveles),



Al dividir por S se normalizan los datos, escalonandose de 0 a 1;

donde:

By =20 -=> Es la minima amplitud del nicho, es decir que
todos los individuos de la especie i estan
asociados a un recurso (nivel); esto implica

S . . ./
una maxima especxa] lzacion.

By =1 -=> Indica la maxima amplitud del nicho, es decir
cuando un numero igual de individuos de la
especie i esta asociado a cada altura. Esto

! . . . ./
representa una minima especializacion.

4.1.2. Solapamiento entre 2 especies.

4,1.2.1. Solapamiento Espacial

El solapamiento de nicho se puede usar como una medida de 1la
"similaridad ecolégica (Schoener, 1970). Este solapamiento se puede
calcular usando una matriz de recursos, en nhuestro caso seria la
cobertura de cada especie en cada nivel.

Se formaliza como:

5
PS1y =1 - 1/2 T |Piy - Pyyl (&)
I=r

Ecta medida esta normalizada ¥y varia en un rango de 0 a 1.

PS;; =0 -~ Indica que no hay solapamiento. Las especies
son distintas eco]égicamente, es decir sus
nichos no coinciden.

PSy, = 1 -=> La coincidencia ecolégica es mixima,
expresandose en un solapamiento total del

nicho.

4.1.2.2. Solapamiento Temporal.

Lo hemos calculado a partir de una modificacion de la férmula
propuesta por Schoener, <(1%970), para medir el sclapamiento entre

especies,



PSTy, = 1- 1/2 |PT; - PT,| (7)

PT, -=> Es 1a cobertura total de 1la especié i en el
tiempo t con respecto a ta sumatoria de la
cobertura de la especie i en el tiempo t

={,2....12,
Esta clase de solapamiento nos indica como co-evolucionan las

tasas relativa de incremento de la cobertura en cada uno de los pares

considerados, a lo largo de todo el afio.

4.1.3. Amplitud ¥ Solapamiento Medio para N especies.

El metodo modificado de Levins solo esta definido para medir 1la
amplitud de nicho de una especie ¥y las medidas de solapamiento antes
definidas solo 1o estan para dos especies. En nuestro casoc tenemos 3
especies ¥ el calculo de sus amplitudes y solapamientos 1lo hemos
realizado seguiendo a Pielou 1972), que partir de 1la formula de
Brillouin para medir la diversidad (Pielou, 194% ¥ Margaletf, 1574) 1la
descompone en dos elementos de dos maneras distintas,

La primera forma de presentar Brillouin es:

1 Xog 1 1

Hy=---Clog N! -Z logx.!)tE-—— ( === log x4t ====- T log x1,)  (B)
N + N Xo LTI
donde
X714 -=> Es el numero de veces que se encuentra la

especie i (i=1,2,3....r), en el habitat j
(J=1,2,3,...0).

X1 -=> Es 1a frecuencia de la especie i en todos los ¢
habitats,

Xy -= Es la frecuencia de todas la especies r en el
habitat J.

N=2 % xqy -=> Es el numero total de las especies en todos

los habitats.



L s dos partes en que se la fragmentado HT se pueden interpretar como:

HA : - Es la diversidad de especies.
H(B) -2 Es la diversidad de habitat de 1a especie i.
Uy = x3./N -=> Es 1a frecuencia que se encuentra la especie i

con respecto al total.
entonces:

TUH (B -=> Es la media ponderada de la diversidad de
habitat de todas las especies. Lo cual puede
ser pensadoc como una medida de 1a AMPLITUD
PROMEDIO DEL NICHO.

La segunda manera de presentar la formula de Brillouin:

i X1o i i

“Hy=---(log N! -Elogx;,!)+g----- ( -—--- log xy,! -—--- I log x4, 1) ¢))
N 1 1 N L3N LS TR
HB =-=> Diversidad de habitats.
Hy (A -=> Es la diversidad dé especies en el habitat j,
Vi=x,,;/N -=> Es la frecuencia en que se encuentra el

habitat j con respecto al total.
entonces:

Vs Hy (A -=> Es 1a media ponderada de la diversidad de
especies en los distintos habitats. Se puede
pensar como una medida del SOLAPAMIENTO
PROMEDIO DEL NICHO.

Estas dos medidas se han de estandarizar, Para la AMPLITUD PROMEDIO DE
NICHO:

W=7z% Uy B; (BY / HA D <MW <
De forma analoga el SOLAPAMIENTO PROMEDIO DE NICHO se estandariza como:

L=XZV; hy (A) / HA 0 <L <t
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Posteriormente aunque no esta definido para 2 y 3 especies se
calculo el solapamiento y amplitud promedio de nicho segun el método de

Levins ¥ se compard con los datos obtenidos por el método de Pielou.

4.1.4, Forma final de las curvas de cobertura.

Para discriminar 1la importancia relativa de los distintos niveles
de las plantas en cuanto a su aporte final a la cobertura total se

aplicé a los datos de cobertura el andlisis de Varley y Gradwell (1940).

4.1.5. Tasa de crecimiento relativa.

Se calculo la tasa de crecimiento relativo, tanto de las especies
creciendo solas como en mezclas de 2 y 3 especies, mediante la formula

propuesta por Medina (1977).

R=«(Ly €y - Ly Cn-¢2 7/ (T Tu-y? (102
Cn -=> Cobertura en el mes n.

TN -=> Tomando 1 mes como unidad de tiempo.

4,1.4. Interferencia Competitiva

Para poder comparar de una forma cuantitativa el efecto de wuna

especie sobre el crecimiento de otra especie cuando crecen en mezclas,
’ . . .

se elaboro un Indice que compara 1a cobertura de la especie creciendo en

mezclas con respecto a la cobertura de esta misma especie creciendo

sola.
s
Ic--l-E(CxJ/Cx) (11)
G=1
C1, -=> Cobertura de la especie i cuando esta con la
especie j.°
C, -=2 Cobertura de la especie | creciendo sola.

Este {ndice esta estandarizado:
Ic=1 - No hay competencia.

Ic=0 -=2 La competencia es maxima.
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4.1.7. Coeficientes de Competencia.

Se calcularon mediante 1a formula de Levins (1948).

- s
Xyy = (2 PIH * PJH) / E(P!H)z ) (12)
H=1 H=1

Tambien se puede expresar cComo una funcion de la Amplitud de Nicho:

5
apy = By ¥ T (Pyy % Pyy) (13)

H=1

’ . . . .

Se calculo de l1a varianza de los «;,; para saber la dimensionalidad
del nicho. Cuando la comunidad tiene una baja dimensionalidad de nicho
muchos «;,; estan cercanos a cero ¥ la wvarianza y covarianza son altas

(Vandermeer, 1948).

E1 calculo de estos coeficientes de competencia se ha hecho en dos

aproximaciones distintas:
1> Tomando como punto de referencia cada nivel de la planta.

2) Tomando solo como referencia los cuadrados de 5 x 3 cm. de cada

nivel en que estan juntos las dos especies que compiten.
4.1.8, Estabilidad.

La estabilidad se puede definir como la vuelta al punto de
equilibrio de 1la poblacién despues que esta ha sufrido una pequefa
perturbacién (May 1973).

Como hemos calculado la matriz de competencia del modelo de
Lotka-Volterra de 1a forma prescrita por Levins (1948) la Estabilidad
Local implica Estabilidad global. ”

Si consideramos el modelo estandar de Lotka-Volterra para m

especies:

S
dNp/dt = rp * Ni/ZKp % (Kp -  agp, % Ny i=1,2,3....m. (14)

J=1
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Si Ki=t

S
dN,/dt=r1 *NI ¢ 1 - Z X1y *NJ) i=1,2,3....m. (15

N
E1l punto de equilibrio es la solucion de

s
1 - T ap, *N;, =0 ' (16)

J=1

Strobeck (1973) ha demostrado que una condicion necesaria vy

suficiente para que el equilibrio sea localmente estable es:

det( r; * H; ¥ oy, / Ky) > 0 (17)

Ny ) -=> Valores de equilibrio.,
Esta estabilidad local presupone:
a) Que Ya comunidad esté cercana al equilibrio.

b) Bue los «;; son constantes,

En nuestro caso hemos usado los «;; obtenidos en 1a competencia de 5

X 9 cms. que se pueden suponer razonablemente concstantes.

Boh (1977) demostro que si la matriz de competencia es calculada
mediante ¢(12) una condicion necesaria y suficiente para que la comunidad

se encuentre en un EQUILIBRIO GLOBALMENTE ESTABLE es:

det ¢(a) > O (18)

Posteriormente el sistema fue modelizado anadiendo a las ecuaciones
de Lotka y Volterra una Funcion de Dirac, que simulaba el disturbio

debido a la quema, mediante un tren de impulsos.(Ver mas adelante).
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4.2. TECNICAS DE ANALISIS,

4.2.1. Tests estadisticos.

Se uso UNA ANOVA DE 1 VIA DE TAMANOS DESIGUALES (Sokal y Roh1¢{,
194%9) para evaluar si las diferencias del aumento relativo de la biomasa
aérea con las distancias (0, 2, 4 ¥ 6 cms), eran significativas para las

combinaciones de plantas usadas en los experimentos.

Posteriormente se evaluo el EFECTO CONJUNTO de las distintas
distancia y la clase de planta que acompanaba el par sobre el aumento
relativo de la biomasa aerea. Esto se hizo con UNA ANODVA DE 2 V1AS DE
TAMAROS DESIGUALES (Steel y Torrie, 1980).

4.2.2. Ppoqramas en la computadora

En esta tesis se han usado los siguiente programas:
1) Para grabar la cobertura.
2) De listado de datos.
3) De correccion de datos.

. 4 .
Un programa de evaluacion de los datos que contenia a su vez 1los

siguientes programas:
1> Amplitud de nicho para 1 especie.
2) Solapamiento espacial.
3) Amplitud y solapamiento de n especies {({metodo de Pielou).
4) Coeficiente de competencia por nivel.
3) Coeficiente de competencia cada 5 x 35 cms.

Los programas fueron elaborados por Oscar Zabala en el Laboratorio

de computaci&n del Grupo de Ecologfa Vegetal.



14

5. RESULTADOS

5.1. BIOMASA

En lac tablas Ia a le y en las tablas I1la a la 1le del apéndice A
se presentan los resultados del primer experimento en el que se midid el
peso seco de la biomasa aerea de todas lac combinaciones de las tres
especies estudiadas en el lapso de 4 meses, desde Junio de 1984 a Enero
de 1985, A partir de estas tablas se elaboro un indice adimensional de
aumento relativo de la biomasa aerea (Apendice B) que se presenta en las
tablas 11la a la Ille. Los resultados de estas ultimas tablas fueron
evaluados mediante un analisis de varianza de una via (Sokal y Rohlf,
1969 (Tablas IV, V ¥y VI en el apendice C),

Para evaluar el efecto conjunto de las distancias ¥ la especie
acompanante se UuUsSo un analisis de varianza de dos vias de tamafos
desiguales (Stell y Torrie, 1980) (Tablas VWII, VIIl ¥y IX en el apéndice
.

No se encontraron efectos significativoz de las distancias ni de

. . . 4
1as especies acompafiantes sobre el incremento de 1a biomasa aerea.

5.2. COBERTURA

En este segunde experimento se estudian por separado las
variaciones en lps niveles ocupados por cada especie, la cobertura
alcanzada en cada nivel ¥y la cobertura total cuando las tres especies

crecen solas, en mezclas de doe ¥ en mezclas de tres.

La quema de 1984 ocurrio en Febrero y la sabana se volvio a guemar
en el mismo mes en 1985, En las Fig. 1a, 1b ¥y 1c se presentan 1los
resultados del crecimiento en niveles ocupadoes por las especies

creciendo solas, en mezclas de dos v tres.

E. adustus (Fig. 1a) es la especie que llega a ocupar menos niveles,
es decir crece alcanzado una menor altura. Cuando crece sola presenta un
retraso inicial de aproximadamente cuatro meses, 1los dos primeros
correspondientes al final del periodo seco. Luego crece relativamente

lenta hasta alcanzar un plateau de cinco niveles (50-40 cm de al‘tura)d
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para el mes de Octubre. Basicamente similar es el patrén de crecimiento
en compania de A. semiberbis. En cambio cuando crece con L. lanatum en
mezclas de dos ¥y tambien tres, el crecimiento inicial se acelera, no
existiendo fase de retardo. En mezclas de dos con L. lapatum 1lega

inclusive mas alto, alcanzando un maximo de seis niveles para el mes de
Julio,

En A. semiberbis (Fig. 1b) el retardo inicial es todavla mas

marcado, tardandose hasta seis meses en alcanzar tres niveles (30-40 cm
altura). Luego el crecimiento se acelera y ocupa rapidamente hasta 1los

niveles 12 ¥y 13, maximos a]éanzados hacia el mes de Noviembre, Este

’ . . . .
patron se repite sin variaciones cuando crece sola o en mezclas de dos Yy
tres especies.

" E1 comportamiento de L. lanatum (Fig. 1c) es distinto de las dos
especies anteriores, sobre todo porque no presenta retrasc en su
crecimiento vertical después del fueqo, aun cuando no han comenzado
‘todavia las lluvia. Entre Marzo y Septiembre el crecimiento ocurre a una
tasa practicamente constante, alcanzando para este Gltimo mes su maxima
altura ¢(nivel 7, entre 70-80 cm de altura). E1 patron es similar
creciendo en mezclas, excepto que con A. gemiberbigs su crecimiento es
mas lento ¥ cuando crece con E. adustus alcanza un maximo de seis

niveles va en Julio.

A pesar de las wvariaciones encontradas, las tres especies no
muestran diferencias significativas en la altura alcanzada cuando crecen

en mezclas de dos ¥y tres especies respecto a cuando crecen solas.

En las Figuras ¢(2a a 2e), (3a a 3g} v (4a a 4j) se presentan las
variaciones de la cobertura en cada nivel, para cada wuna de lag tres
especies creciendo solas y en mezclas de 2 ¥y 3 durante el aflo, de

mediaciones.

E. adustus ¢(fig. 2a a 2e), alcanza hasta el nivel 5. Los mayores
valores de cobertura se encuentran ep el nivel 1 y estos decrecen
rapidamente hacia 1los niveles mas altos. Con excepcién del nivel 1,
siempre se alcanza un plateau hacia finales del perfodo de lluvia en
cada nivel, Esta diferencia puede estar indicando que el incremento de

la cobertura (que afecta al nivel 1) se mantiene alto hasta el inicio
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del periodo seco, mientran que la expansion foliar se detiene un par de
meses antes que termine las 1luvias. Por otra parte, en 1los tres
primeros niveles hay una marcada reduccion en el crecimiento de 1la
cobertura cuando E. adustus crece en mezclas con respecto a cuando crece
sola. Como se demuestra mas adelante, el componente mas importante de
este efecto es la presencia de A. semiberbis. En los niveles 4 ¥y 5 1los
valores de cobertura se mantienen siempre muy bajos y no hay diferencias

significativas entre 1los valores de 1a especie creciendo sola o en

mezclas.

L. lanatum alcanzo hasta el nivel 7 (Fig. 3a a 3g). Se observa
tambien una disminucion en los valores maximos de cobertura alcanzados
en cada nivel, desde el | al 7, pero en esta especie la disminucion es
mas progresiva que en la anterior. Al igual que en E. adustus, todos los
niveles con excepcion del primero alcanzan un plateau, pero en este caso
se produce hacia el mes de Septiembre, cuatro meses antes que +finalice
el periodo humedo. El crecimiento de los valores de cobertura a 1o largo
del affo es significativamente menor en las mezclas de dos ¥y tres
especies en todos 1os niveles con excepcidn del 7, cuando se le compara
con los wvalores de la especie creciendo sola. Aqui observamos una
diferencia entre 1las curvas correspondientes a las mezclas de dos
especies con las de tres especies, ya que en los 4 primeros niveles hay
una disminucion adicional de la cobertura por la presencia de una
tercera especie., Este comportamiento diferencia a L. lanatum de E.
adustus. Sin embargo, al igual que en esta especie, el efecto de A.

semiberbics es mayor.

A. semiberbis alcanzo hasta el nivel 13 siendo 1a mas alta de 1las
tres especies estudiadas. Aqui presentamos hasta el nivel 1080 (Fig. 4a a
4j). A diferencia de las dos anteriores, esta especie aumenta en
cobertura desde el nivel 1 hasta el nivel 3 y decrece desde el 4 hacia
arriba. Esto es debido a que los vastagos crecen por encima del nivel
del suelo, formando culmos con entrenudos largos. La produccion de hojas
en cada nudo hace que el follaje se distribuya verticalmente por encima
de un cierto nivel, Para Septiembre, cuatro meses antes de finalizar el
periodo de lluvias, se alcanza un plateau en los primeros cincoc niveles.
El crecimiento de esta especie es sobre todo wvertical, aumentando en

niveles alcanzados mas que en cobertura por nivel en los ultimos meses
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del perfodo himedo. En los niveles 2, 3 y 4 se observa una disminucian
de la cobertura alcanzada cuando crece en mezclas de dos vy tres
especies, pero del nivel cinco en adelante no hay diferencias entre 1las
curvas de cobertura. La presencia de una tercera especie solo parece
tener algun efecto depresivo en los niveles 3 y 4, donde A. semiberbis
presenta los mayores valores de cobertura. Adn cuando en las grdaficas no
se aprecie con suficiente claridad, el efecto depresivo de E. adustus

sobre esta especie es mayor que el de L. lanatum.

En las figuras 3, & ¥ 7 se presentan las variaciones anuales de la
cobertura total, para cada una de las trec especies cuando crece sola ¥

en mezcla de dos o tres especies,

~ E. adustus es la especie que alcanza una mayor cobertura.(Fig. 35)
Cu.ndo crece sola muestra un retraso inicial en el crecimiento de
aproximadamente cuatro meses de M™Marzo a Junio. Luego crece de forma
constante a 1o largo de todo el afflo, alcanzando sus valores de max ima
cobertura hacia el mes de Noviembre. Cuando E. adustus crece con L.
lanatum o A. semiberbis sigue basicamente el mismo patrdn, pero con unos
valores de cobertura mucho menores y distintos segin la especie
acompafiante. Al comparar el crecimiento de E. adustus en mezclas de tres
especies con el crecimiento en mezclas de dos especies, no se observa

efecto adicional de la tercera especie.

La cobertura en L. lanatum es intermedia entre E. adustus v A.

semiberbis (Fig. 6). Creciendo sola, en mezclas de dos y tres ecpecies,

presenta una tasa de crecimiento continuado cin una fase significativa
de retraso inicial. Alcanza su maxima cobertura en Noviembre cuando
crece sola o con E. adustus y en Septiembre cuando crece con A.
semiberbis o en una mezcla de las tres especies. En L. lanatum 1la
cobertura total alcanzada se reduce notabliemente cuando crece en mezclas

de tres especiec,

A. semiberbis <(Fig. 7) presenta al igual que E. adustus, tanto

sola como en mezclas de dos y tres especies, un retraso inicial en el
crecimiento de aproximadamente cinco meses, de Marzo a Julio, E1 resto
del aflo, el crecimiento es constante pero muy lento, aproximandose a un
maximo al final del afo. Cuando crece en mezclas de dos y tres especies

7. . . .
alcanza su maxima cobertura en Noviembre. A. semiberbics es poco afectada



(v3
/1) 9YQNRQYWRY "y A INFIIPD ‘3 NOI A (V/1)
YYqQuaqruRy 'y ‘(3/1) §MEIMPY ‘3 NOD VIJZIW
N3 “ (1) V10S 0GN3123¥D wmppuvy °3 30 V101
V¥NL1Y¥3800 Y1 30 TYANY NOIDVIMYA -9 “9i4

: (V1
/3) 9¥quaQYURy "y A wnyouvy 7 NOJ A (V/3)
yYqvaqrwoy 'y ‘(1/3) wmypuvy 7 NOJ VIJZ3IW
N3 “(3) Vv10S 0GN3123¥) ymympy *3 30 V10l
v¥N1¥3g0d v1 3@ IVANY NO1OVIYVA G "Ol14

S3IS3IN

00L

00ll

oosl

VIOl v¥NLY¥380D



31

en su crecimiento por L. lanatum contrariamente a lo que ocurre cuando
’ . . . .’ L.

esta en presencia de E. adustus. No se observa una disminucion adicional

en su cobertura cuando A. semiberbis crece en una mezcla con las otras

dos especies.

En la Fig. 8 se muestran las tasas relativas de crecimiento de las

tres especies cuando crecen solas.

E. adustus presenta un fuerte aumento de 1las tasas relativas de
. N . . . [ 4 .
crecimiento al principio de la epoca de lluvias., Estas tasas aumentan
. 4 . .
suavemente durante 1la estacion 1luviosa experimentandc wun brusco

. . ’
descenso al finalizar estas.

K U .. .
L. lanatum alcanza un maximo en las tasag de crecimiento relativo
. R . . . . !
al principio de la estacion de lluvias. Ha medida que avanza la estacion
1luviosa estas tasas experimentan un suave descenso, que se acentia al

4inalizar las lluvias.

g. semiberbis tambien experimenta un aumento relativo de sus tasas
de crecimiento al comenzar las lluvias. Estas tasas crecen de una forma
continua hasta Junio momento en el que el crecimiento se mantiene
constante hasta fipalizar 1la época de 1lluvias, cuando experimentan un

fuerte descenso.

En las Fig. 9, 10 y 11 se muestran las tasas relativas de
incremento de la cobertura para todas las mezclas de 2 y 3 especies con

recpecto a cada especie creciendo sola.

El resultado obtenido para cada especie creciendo en mezclas es el
mismo que cuando la especie crece sola, es decir, que durante 1la
estacion de lluvias es cuando las especies alcanza el periodo de max imo
crecimiento relativo, decayendo estas tasas al iniciarse la época seca,
Por otro lado, excepto algun punto, siempre 1la tasa de cremiento
relativa de 1la especie creciendo sola es SUPERIOR a la obtenida al

crecen en mezclas de dos ¥ tres especies.

Se adaptd el Analisis de Factores Clave, (Varley y Gradwell, 1%960),
para determinar, en las tres especies, cuales son los niveles que
contribuyen mas significativamente a la forma final de 1a curva obtenida

al graficar la cobertura total ve., tiempo.
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Cuando E. adustus crece sola <(Fig. 12a), el primer y segundo
nivel, de los cinco que alcanza 1la planta, son los que contribuyen mas
significativamente a 1a forma final de 1la curva de cobertura total. EI
“primer nivel marca la tendencia y el sequndo aporta los elementos que
determinan que la cobertura total al final del aflo, alcance un cierto
estado estacionario. Cuando esta especie crece en mezclas (Fig. 12b, 12c
y 12d), se obtiene el mismo resultado que cuando E. adustus crece sola,

aunque el segqundo nivel, tiene menos importancia.

En L. lanatum se observa el mismo patrén cuando ésta especie crece
sola (Fig. 13a) y cuando crece en mezclas de dos (Fig. 13b ¥ 13c) y tres
especies (Fig. 13d). En todos los casos, todos los niveles contribuyen a
la forma final de la curva, aunque el primer ¥ sequndo nivel, son los

mas importantes.

En A. semiberbis se obtiene el mismo patrdn cuando esta especie
crece sola (Fig. 14a> en mezclas de dos especies (Fig.14b y 14c) ¥ en
mezclas de tres especies (Fig. 14d). El segundo y tercer nivel, en A.
semiberbis son los que contribuyen mas significativamente a la forma
final de la curva de cobertura total. En A. gemiberbis solo <ce ha
considerado hasta el séptimo nivel, pues a partir de éste, se obtienen

los mismos valores.

Finalmente se analizo cuantitativamente que niveles son los mas
significativos en re]acidn. a la cobertura total de 1a planta. Se
contrastaron los niveles que a priori se han considerado mas importantes
para explicar la cobertuta total con respecto a todos los demas. Este
resultadoe se comparo con la cobertura total y se vio que porcentaje de

esta quedaba explicada. (Tabla X}

En el caso de E. adustus creciendo sola, en mezclas de dos y tres
especies, los dos primeros niveles representan, en promedio, el 84,754
de la cobertura total. En L. lanatum el 80X de la cobertura total ecta
representada en los tres primeros niveles. Por ultimo en A. semiberbis,

los cuatro primeros niveles solo explican el 5%/ de la cobertura total.

Para poder comparar CUANTITATIVAMENTE los cambios en la cobertura
total de una especie debido a la presencia de una segunda o tercera

ecpecie, hemos cuantificado la disminucion en la cobertura mediante el
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fndice IC. En 1a Tabla XI se presenta los valores obtenidos al calcular
este fndice a partir de 1los datos de cobertura total, para las tres
especies y todas sus combinaciones. En la Fig, 15 estan representados de
una forma gréfica y cuantitativa e) valor de este indice para el mes de

Noviembre.

En E. adustus 1a mavor depresién en el crecimiento es debida a la
presencia de A. semiberbis (0.45) en cambio, L. lanatum l1a afecta menos
(0.54) no se registra una disminucion adicional en su crecimiento por la

presencia de las tres especies (0.958).

En el caso de L. lanatum el efecto de A. semiberbis (0.42) y de E.
adustus (0.57) son muy parecidos. Cuando las tres especies crecen juntas
hay un efecto aditivo, reduciendose notablemente el crecimiento de L.

lanatum ¢0.85).

A. semiberbis es mas afectada por E. adustus ¢0.33) gque por L.
Janatum (0.11). Cuando crece en presencia de E. adustus ¥ L. lanatum no
presen}a un efecto adicional en la disminucion de su crecimiento. ¢0.23)
Q. semiberbis es la especie menos afectada por la presencia de las otras

doce.

Las Fig. (16a a 1éc) presentan la evolucion de la IC a lo largo de
todo el afio. En estas graficas se compara los valores de la IC
obtenidos cuando las especies crecen en mezclas de 2 ¥ 3 con respecto a
la situacidn sin competencia (IC=0), para cada una de las tres especies

por separado.

En estas tres figuras los valores de los IC en los dos primeros
meses después de la quema, <(Febrero y Marzo) no son valores muy

confiables va que el crecimiento esta practicamente paralizado.

En el caso de E. adustus (Fig. 1éa). la intensidad de la IC varia a
Yo largo del afio cuando crece cuando crece en mezclas de los ¥y tres
especies. La presencia de L. lanatum ejerce un mayor efecto sobre E.
adustus en Yos primeros meses de la época de 1luvias, mientracs que el
efecto de A, semiberbis es practicamente constante y de mayor intensidad
a 1o largo de toda la estacion 1luviosa. Cuando E. adustus crece en una
mezcla de trec especies, la IC es baja al principio de 1la gpoca de

lluvias ¥ se va acentuando progresivamente ha medida que avanza el
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per fodo de 1luvias, haciendose maxima al finalizar ésta. En el casg de
E. adustus no se observa efecto aditivea en la IC por la presencia de una

tercera especie.

La intensidad de la IC sobre L. lanatum ¢(Fig. 1éb), es diferente
segln la especie que crezca junto a ella y si esta en mezclas de dos v

tres especies.

La especie que la afecta menos es E. adustus experimentando wun
ligero aumento en su efecto entre el principio y +inal de la época de
1luvia. los valores de IC de A. semiberbis sobre L. Jlanatum son
précticamente constantes y de mayvor intensidad a 1o largo de la estacion.
de lluvias que 1los que ejerce E. adustus sobre L. lanatum. Cuando L.
lanatum crece en una mezcla de tres especies, si presenta un efrcio
aditivo en su fC. Presenta unos valores mas altos en su IC a 1o largo
de toda la estacion de 1luvias que el ejercido por cada una de las dos

especies por separado sobre L. lanatum.

En el caso de A. semiberbis (Fig. 1éc) el efecto de cada una de las
especies sobre ella es distinto. L. lanatum tiene el menor efecto sobre
esta ecpecie, con los valores mas altos al principio de la época de
Tluvias. Contrariamente el efecto de E. adustus sobre A. gemiberbis es
menor al principio de la época de 1luvias y wva aumentando
progresivamente hasta hasta hacerse maximo al final de éstas. Cuando A.
semiberbis crece en mezclas de tres especies solo presenta un efecto
aditivo en su IC, durante los primeros meses de la epoca de lluvias. A
partir de Septiembre, el efecto de E. adustus mas L. lanatum sobre A.

- semiberbis es menor que el ejercido solo por E. adustus,

5.3. TEORIA DE NICHO

Loc datos de cobertura se discutiran dentro del marco de la Teorfa
de Nicho. Para ello hemos cuantificado una serie de pardmetros

relevantes a esta teoria.

5.3.1. Amplitud de Nicho.

La amplitud de nicho indica cual es la proporcion relativa de la
cobetura en cada una de las distintas alturas. Si toda la cobertura ecsta

en el mismo nivel, la amplitud de nicho tiene wvalor 0 ¥y si estan
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un:formemente repartidos en todos los niveles, tiene el valor de 1. Es
decir que esta "amplitud de nicho” es una forma de evaluar la ocupacidh

R ¢ - .
del ecpacio aereo por cada especie,

Esta amplitud de nicho la hemos medido por dos mé todos distintos,
el propuesto por Levins ¢(1948) y el propuesto por Pielou (1972).(Ver

materiales y metodos).

E) método de Levins solo esta definido para una especfe. En 1a Fig.
17a muestra la variacion de la amplitud de nicho, para las tres especies
solas durante el ano de mediciones. Estos ~datos han sido
estandarizados, sus valores estan comprendidos entre 0 y 1, Con el {in
de poder comparar los resultados obtenidos por 1los dos métodos, se
grafico el inverso de los resultados obtenidos por el metodo de Levins

(Fig.17b).

Los resultados obtenidos mediante el método de Levins (Fig. 17b)
muestran un mismo patrén para las tres especies, Después de la quema
toda 1a cobertura medida esta en el mismo nivel, amplitud de nicho 0. En
los mesec siguientes; Marzo-Junio, 1la planta crecio ¥y la cobertura se
repartic en los distintos niveles, aumentando la amplitud de nicho.
Entre Junio y Octubre se alcanzd un valor estable en la amplitud de

nicho, experimentando un ligero aumento en los Ultimos meses del afio.

Utilizando los mismos datos de cobertura se calculo la amplitud
media de nicho para las tres especies creciendo solas por el método de
Pielou (Fig. 17a). Este método es mucho mas sofisticado v complejo que

el de Levins, permitiendo una mayor discriminacion entre las ecpecies.

E. adustus ec la especie que tiene una mayor rango en la amplitud
de nicho (0 -> 0.9}, aumentando de una forma constante desde Febrero

hasta Septiembre, cuando alcanza un plateau.

L. lanatum tiene un comportamiento semejante a E. adustus. Al igual
que esta no presenta retraso inicial en el aumento de su amplitud de
nicho, la cual crece répidamente desde Febrero a Julio, alcanzando un

estado estacionario dos meses antes que E. adustus.

. cemiberbis tiene el mismo rango de valor en la amplitud de nicho

que L. lanatum (0 -> 7.5). Esta especie presenta un retraso inicial en
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los valoreSde amplitud de nicho, de aproximadamente cinco meses, de
Febrero a Junio., De Julio a Septiembre aumentande forma constante,

llegando al plateau hacia el mes de Noviembre.

Con el fin de hacer comparables los dos métodos se propuso la

siguiente relacidn:
Datos M€todo Pielou = (1-Datos Método Levins) #* K.

En nuestro taso K es una constante y se ha determinado
empiricamente en 1.4. Los resultados obtenidos mediante esta relacidn se
presentan gré?icamente en las Fig. 18a-c. En cada una de estas grdficas,
para una misma especie, se comparan los valores obtenidos por los dos

e
mé todos.

La variacidn de la amplitud de nicho para una mezcla de dos ¥ tres
especies medida por el método de Pielou, se compara con la curva de cada
especie creciendo sola. El resultado gré?ico de estos datos se presenta

i

en la Fig. 1%a-c.

En la Fig. 1%a se compar&hla ampli tud de nicho de E. adustus
. . : . /
creciendo sola y con todas sus posibles combinaciones. Se observo que la
. 7/ . .
ecpecie sola alcanzo un}y mayor rango en la amplitud de nicho, Los
valores que alcanzd cuando crece con L. lanatum o A. semiberbis son muy
parecidos. Cuando E. adustus crece en una mezcla de las tres especies
. , ’ / /s .
se obtuvo el mismo patron pero los valores se amplian macs rapidamente,

reflejando el efecto de la presidn competitiva.

En L. lanatum (Fig. 1%b} los valores de amplitud de nicho de 1a
especie creciendo sola y en mezcla de tres especies son idénticos en el
perfodo de Febrero a Julio. De Julio a Enero, disminuyen los valores de
amplitud de nicho, siendo menor esta disminucidn cuando L. lanatum crece
sola. Los valores de amplitud de nicho de L. lanatum creciendo con E.
adustus o A. semiberbis son casi idénticos diferencidndose ligeramente a

partir de Septiembre.

A. semiberbic es la especie que presenta una mayor diferencia en

. . 7 . .
sus patrones de variacion de amplitud de nicho -cuando crece sola o en
mezclas de dos ¥ tres ecpecies (Fig. 19c). Cuando A. semiberbic crece

con E. adustus o con L. lanatum se obtuvieron wvalores de amplitud de
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nicho muy parecidos. Estos wvalores, son superiores a la especie
creciendo sola. Los mayores valores de amplitud de nicho se obtuuieroﬁ
cuando A. semiberbis crece en mezclas de tres especies. S61o a partir de
Octubre A. semiberbis creciendo sola, alcanza valores ligeramente

superiores,

5.3.2, Solapamiento de Nicho.

Para completar los datos de amplitud de nicho se ha medido el
solapamiento de nicho. Este se define como el grado de superposici6ﬁ en
el uso de recursos comunes que presentan las distintac especies cuando

crecen juntas.

Este solapamiento de nicho se ha medido a 1o largo de dos ejes del

nicho: espacial y temporal.
5.3.2.1, Solapamiento Espacial de Nicho.

.El solapamiento espacial de nicho se ha estihado por dos mé todos
distintos. E! método - propuesto por Schoener <(1%70) relativamente
sencillo y sdlo definido para mezclas de dos especies. Y el mé todo
propuesto por Pielou (1972), mas complejo, pero permite medir el
solapamiento de N especies. Con este método se midig el solapamiento

espacial medio de las tres especies creciendo a la vez (Fig. 20a-b).

Se observa que para cualquier mezcla de dos especies, se obtienen
. . / .
esenciaimente los mismos resultados con los dos metodos. El solapamiento

espacial NO es uniforme a 1o largo de todo el afio.

En el par E. adustus - A. semiberbis, el solapamiento medido por el
método de Pielou, es aproximadamente constante -entre Febrero y #Abril,
cuando comienza progresivamente a descender, hasta un minimo en
Noviembre, para 1luego aumentar ligeramente hacia comienzos de 1la
estacion seca (Diciembre - Enero). (Fig. 20a)>. Con el método de
Schoener, no se observa el ligero incremento despué% de la quema ni al
final del perfbdo de crecimiento, pero el <colapamiento decrece
iguaimente durante el lapso de activo crecimiento de las dos especies.
(Fig.20b) |
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En los otros dos pares E. adustus - L. lanatum v A. semiberbis - L.
lanatum, el solapamiento va disminuyvendo progresivamente desde la quema
hasta e)l mes de Agosto a Noviembre cuando comienza a ascender hasta
valores cercanos a los de Febrero ( método Pielou, Fig. 20a). Con el
método de Schoener, Fig,20b, los valores son aproximadamente constantes

a partir de Mayo, no producigndose'el descenso de final de afio,

Cuando las tres especies estdn presentes, el solapamiento aumenta
inicialmente entre Febrero y Marzo, para luego dieminuir progresivamente
con el tiempo, 1legando a su valor m{s bajo en Noviembre. (metodo
Pielou, Fig. 20a).

5.3,2.2, Solapamiento Temporal de Nicho:

E)l solapamiento temporal de nicho se ha medido 810 para una mezcla
de dos especies, por medio de una modificacidn del método propuesto por
Schoener (1%70), para medir el solapamiento espacial. Se comparan las
tasas-relativas de incremento de la cobertura, mes a mes, en cada una de

las dos especies de cada par (Fig. 21).

En el par E. adustus - A. semiberbis, el solapamiento temporal de
nicho es prdEticamente constante durante todo el afio, con wvalores
ccpcanos a 1. S61o en el mes de Noviembre se obtuvieron wvalores
ligeramente inferiores (0.9), debido a que cuando A. semiberbis ha
alcanzado su mdximo crecimiento, E. adustus, s6lo ha crecido el 874 de
cobertura (Tabla XII).

El solapamiento temporal en el par E. adustus - L. lanatum no es
uniforme é lo largo del afo. Presentd dos mfhimos, uno en Julio con el
valor mas bajo (0.79), siendo en este mes donde es mayor la diferencia
en el incremento en los wvalores de cobertura entre 1las dos especies
(Tabla XI1>. EIl otro mf;imo, se observa en el mes de Noviembre, donde
tambieh es acentuada la diferencia en el incremento de cobertura entre

l1as dos especies (Tabla XII),

E1 solapamiento temporal del par L. lanatum - A. semiberbic tampoco
es uniforme. La mayor diferencia se obtuvo en el mes de Septiembre
(0.74), cuando es mayor 1a diferencia en el incremento de cobertura

entre la dos especies (Tabla XII).
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5.3.2.3. Producto del solapamiento espacio-temporal.

Hasta ahora se ha conéiderado el solapamiento espacial y temporal
de nicho de estas tres gramfﬁeas de FORMA INDEPENDIENTE. Para tener una
me jor aproximacidﬁ al SOLAPAMIENTO REAL de estac especies,- se ha

calculado el producto de estos dos solapamientos. (Fig. 22a-b)

Como el solapamiento espacial lo hab7amos calculado tanto por el
método de Schoener como con el de Pielou, el producto de estos dos

solapamientos se ha calculado independientemente por ecstos dos me'todos.

Estos productos muestran claramente una disminucion del
solapamiento durante 1la mayor parte de la estacion de. lluvias
(Abril-Noviembre), debido a 1a mavor intensidad de 1la interferencia
competitiva entre las especies. En el caso del par E-A, el solapamiento
se mantiene constante desde la gquema hasta Julio, debido al retraso en
)l crecimiento de A. semiberbis; experimentando posteriormente descenso
Ka medida que avanza la estacicdn de 1luvias. De 1o que se deduce que si
bien hay una ocupa;id% diferencial del espacio en la estacidn de
crecimiento que sigue a la quema, esta diferenciacion no es completa, v
1a sobreposicidﬁ llega a <ser importante durante los primeros meses de

o , . / /..
crecimiento, gue es sin duda un periodo critico.

3.4, COEFICIENTES DE COMPETENCIA

Se calcularon loc coeficientes de competencia de la forma descrita
. i . . -
por Levins (1%968) para modelizar el sistema de 1las trec gramineas
creciendo en una sabana estacional.,

Estos coeficientes se han estimado en doc aproximaciones sucesivas:

5.4.1., Coeficientes de Competencia Globales.

Loz coeficientes de competencia globales se calcularon en base a la
cobertura total de cada una de las dos especies, Los valores promedio de
Yoe CC, mes a mes, se presentan en la tabla XIII. Lz representaciéﬁ
graéica de estos datos se encuentra en la figura 17, En nuestros
cdlculos NG se considerd simetrico oy, de o, sinc que se calcularon en

forma independiente unoc de otro.
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En la figura 23, se oberva que para los 6 pares, los valores no son

. ’ ’

~onstantes a lo largo de todo el aflo, para ningun par. Cada par y su
. . . .

contrario parecen seguir una funcion complementaria en sus wvalores.

(fig.24a-c).,

S5.4.2. Coeficientes de competencia restringidoS.

Al considerar todos los valores de cobertura total en el cdlculo de
podf&nos SOBREESTIMAR 1a competencia entre las distintas espeﬁies. Esto
era debido a que se tenr;n en cuenta TODOS los valores de cobertura de
tas dos especies tanto si estaban a 1z mfaima distancia (3 cms) como si
estdh muy lejos entre sf: o que haca menos probable que compitieran.
Para evitar €sto se calculd un Coeficiente de Competencia Restringido,
el cual sdlo tenia en cuenta el valor de la cobertura cuando las dos
especies e§¥qg estaban a la vez en el mismo cuadrado. Es decir & 1la
dictancia minima considerada de 5 cms. E1 valor promedio de los agy
para cada uno de los 6 pares, durante un perf&do de 1 affo, se presenta
en la.tabla X1V, La representacidﬁ gré?ica de estos valores se encuentra

en la figura 25,

Ec decir que los o3, se han calculados a dos niveles de detalles,
teniendo la cobertura total de las dos especies <=in tener en cuenta a
que distancia se encontraban unos de otros (Coeficientes de  Competencia
Globales) y sdlo teniendo en cuenta 1la cobertura total de las especies
que caen en el mismo cuadrado (Coeficientes de Competencia

Restringuidos).

De estos datos se puede deducir que: la media de los o5, para todo
el afio tiene wuna desviacion tfﬁica muy pequefia por lo que se pueden
concideran constantes. En general, 1los valores de los aj; obtenidos
mediante el cdlculo de los coeficientes de competencia restringidos son
menores que los obtenidos al considerar l1a cobertura total de la planta.
La quema no parece afectar el valor competitivo de la especie, ¢(al menos
al medido por esta forma). El valor de los =y, en cada uno de los pares
despué% de la quema no es significativamente distinto de sus valores en
cualquiera de los otros meses., Tampoco se aprecia una diferencia

L . ./
significativa entre los valores de la ecstacion seca y la hdmeda.
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5.5. CALCULO DE LAS TASA INTRINSECAS DE CRECIMINTO "r".

El cglculo de la "r" ge ha hecho partiendo del enfoque de WatKinson
¢1980), quien modeliza la dindmica de las plantas anuales, considerando

. 7
sus partes como una poblacion.

Para el cdlculo de las tasas instantaneas de crecimiento de las 3
gramfﬁeas creciendo solas, se ha partido de la solucidn de la ecuaciéﬁ
logf%tica de diferencias finitas en un ambiente determin{stico.
(Vandermeer, 1981).

eR.K.Ny

NpCeR-1)+K

DesﬁeJando kR se obtiene:

Los valores de lac B obtenidos a partir de los wvalores de cobertura

total de las especies solas se encuentran en la tabla XV,
Se obtiene la siquiente tendencia:
Ry { Rg { Ry
5.4 .MODELO DE COMPETENCIA DE 3 ESPECIES CRECIENDD A LA VEZ EN UN MEDID
SIN DISTURBIOS.

Para simular el comportamiento de las tres gram(heas creciendo
juntas en un medio sin disturbios, hemos utilizado el modelo de Lotka ¥

Volterra, para n especies,

N
le/dt= ————— (K] _NI —quJ NIJ)
KI J=1

Para Ki= 1, i= (1,2 v 3.

N
de/dt = RINI (1 - NI - gy NIJ)
J:=1
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En forma matricial

K=A#*N
1 1 i 1 i B
i Ky i i 1 Q2 Q3 i Ny
] 1 ' . i i B
i Kg T %y 1 2z i * Nz
i A i P
i Ks i i %3 X3z 1 i i Nz
{ i ] i ]

\ ]
i Ky 2 Q3 i
] ]
i Kz 1 Sa3 i
f {
i Kz Q32 1 i
‘ | - |
N1 = TTTTTETETTesTTT T
a
i 1
i 1 Ky Q3
1 1
3] Kz 23
] i
i %31 Kg 1 i
‘ | - |
Np = —mmommm e
Fa
] ]
i 1 Q2 Ky i
1 1
v Sz 1 Kz i
1 {
i Qa3 Q32 Ks
‘ | - -
N3 D e e e
Fal
n = determinante de los aq,.

En estos c{lculos se han utilizado los apy de la tabla X1V, vya que
el modelo los supone CONSTANTES.

Con un Ki = 1, se ha obtenido
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Nj = NE =+ 0.84
N, = N, = + 0.26
N3 = NR = - 0.05

Es decir que el modelo de Lotka y Volterra SIN DISTURBIO, predice que

A. semiberbis es eliminada cuando compite con E. adustus v L. lanatum.

S.7. MODELOS DE COMPETENCIA DE TRES ESPECIES INCLUYENDO DISTURBIO.

. . .
Debido a que 1la sabana es un sistema que periodicamente sufre
quemas con una frecuencia promedio anual, al sictema anterior se le ha
. . . . T
aftadido un factor que simule disturbios periddicos, para -asi poder

reflejar mds fielmente la realidad.

A la parametrizacidﬁ de Gause se le ha afadido el disturbio por
medio de 1a Funcidn de Dirac (§), que simula un tren de impulsos cada
per(&do (T) determinado. En nuestro caso, la frecuenpcia del disturbio es

. e N
anual. Asi la ecuacion anterior se transforma en:

3
X = Ryxy - Fyxy2 - T Rragyxgxy = dixdy
g1

§;1 =T 8 (t - T i == i=1,2,3.

Se ha simulado esta ecuacidh con los datos de la tabla XV, donde
estdn sintetizados los valores obtenidos en el campo para las "r", agy
y condiciones iniciales., Los valores de disturbio para laz distintas
especies se determinaron empr?icamente teniendo en cuenta que su wvalor
varia directamente respecto a tltas tasas int&ﬁgecas de «crecimiento

(Acevedo, 1981).

La figura 26 muestra el resultado de la simulacidn para 25 afios. A

. . e
partir de este punto las especies crecen en un regimen estable.

. . . - 7
Esta forma de modelizar la dindmica competitiva de las 3 gramineas .
es mds real y concuerda con los observaciones de campo, donde las 3

especies coexisten,
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é. DISCUSION

é6.1. DISCUSION DE HIPOTESIS.

La hipotesis original del trabajo sugeria que la interferencia
competitiva <(IC) seria mayor entre especies fenoldgicamente mis

parecidas.

El analisis de los resultados muestra que ia IC NO se manifiesta en
una reduccion de la altura de la planta sino en una disminuciéﬁ tanto,
de la tasa relativa en el incremento de los valores de cobertura como,
en la cobertura total por nivel., Esta disminucion de la cobertura por

nivel difiere para cada conjunto de especies consideradas,

L. lanatum es la especie mas afectada en su cobertura cuando crece
en presencia de una de las otras dos especies. Esta disminucion es aun
mas importante cuando crece en mezclas de tres especies. Por otro lado
L. lanatum es la especie que -tiene una menor influencia sobre las otras
dos es}ecies tuando crecen con ella.

La situacion cantraria se da en A. semiberbis. Esta especie es 1la
que tiene una mayor:incidencia sobre 1los valores de cobertura de las
otras doec especies y es & 1a vez la especie menos afectada por las otras
dos.

E. adustus muestra un comportamiento intermedio. Tiene una mayor
influencia sobre los valores de cobertura de L, lanatum que esta sobre
aquella. Por otra parte, E. adustus, tiene wuna menor influencia sobre

A. semiberbis de 1a que esta tiene sobre 1a primera.

. . [4
Cuando las tres ecpecies crecen juntas sce observo un efecto
relacionado con la presencia de L. lanatum. Los valores de cobertura de
” - . -« v
E. adustus o de A. semiberbis creciendo en mezclas de 3 especies son
MAYORES que cuando estas especies crecen en mezclas de dos especies ¥ no
esta presente L. lapatum. Es decir-que L. lapatum cuando crece en
. . . L . .
mezclas de tres especie, actuarfa ejerciendo una accion positiva sobre

las otras dos especies en conjunto,

Como hemos estimado la IC a través de los valores de cobertura vy
esta se distribuye esencialmente en los primeros niveles, la competencia

se manifiesta con mayor intensidad en estos niveles. Los niveles
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.. . .
criticos para E. adustus serian las dos primeros, fara L. lanatum, los

tres primeros y para A. semiberbis los cuatro primeros.

Por atro ladoc un elemento importante es que en las tres especies,
el nivel 1, se detecto un incremento en los valores de cobertura durante
todo el afio. Es decir que las trec especies continuan creciendo hasta la
época de la queina aunque en los meses secos el balance total de esta
cobertura sea negativo. En otras palabras, el numero de uéstagos

¥ . .
foducidos es memor que el numero de vastagos muertos.

. ’ : . - . .
En conclusion, estas plantas presenta una interferencia competitiva.

NGO SIMETRICA, ni de iqgual intensidad en toda 1a altura de la planta.

A pesar de encontrarse valores altos entré especies fenolégicamente
similares (E vs, L = 0.57 y L wvs. E- = 0.54), los valores entre las
gespecies feno]égicamente distintas también son elevados (E vs. A = 0.40
y Lvs, A= 0.58). Por tanto NO parece sostenible la hipatesis de que

la eimilaridad fenalogica implica una mayor interferencia competitiva.

Por otro lado se hé postulado para las gramineas de la sabana
estacional de Venezuela, una reparticion temporal de los recursos
crfiticos que actuarfa esencialmente evitando 1la competencia en el
sistema (Sarmiento 1978, 1980, 1981, 1983; Sarmiento y Monasterio,
1982). Aunque pareceria existir dicha reparticion temporal del nicho,
esta no se obtiene sin una fuerte competencia de las especies por los
recursos basicos. Esta competencia ge desarrolla a lo largo de todo el
afio, siendo de mayor intensidad entre las especies fenodlogicamente mas

distintas.

" Estos resultados pueden ser debidos a que s0lo hemos considerado
una parte del sistema total en juego. Hemos detectado que hay una IC a
nivel de uéstagos Yy que esta se expresa esencialmente en los primeros
niveles de la planta. La IC en 1la cobertura epfgea puede ser el
resultado de una competencia a nivel radicular por agua ¥ nutrientes.
De esta forma la competencia a nivel de rafz condicionaria la expresién
aérea de la planta. Estos resultados sugieren la hipétesis de que A.
semiberbis es la especie mas efectiva en la captacién de agua Y
nutrientes, pudiendo alocar parte de su energfa en su crecimiento

vertical y parte en la competencia en los primeros niveles.
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Desde un punto de vista evolutivo, parece existir tres patrones

ld
distintos de la ocupacion del espacio aéreo, que se diferencian en los
niveles ocupados, en 1la cobertura total y en la cobertura por nivel,

detectandose cierto grado de interferencia competitiva.

6.2. DISCUSION DE COMPETENCIA Y TEORIA DE NICHO

En la década del 1%40 la manera mds comin de estudiar la
competencia interespecifica fue’ a traves del andlisis del nicho
(MacArthur ¥y Levins 1947; Levins 1948). En este ani]isis, se media el
solapamiento eco\&gico entre las especies por medio del grado de
similaridad en 1a~dieta, el uso del habitat o el tiempo de bquueda de
alimento (Schoener 1948; Orians y Horn 196%; Pianka, 1949; Culver 1970),
El solapaﬁiento ecologico asi medido tenfa 1la importante propiedad de
que podia equipararse con un coeficiente de interaccion en un modelo del

tipo Lotka-Volterra (Bender et al., 1984),

1 .
El {ndice de solapamiento mas cominmente usado ha sido el propuesto

por Levins (1%é8) ra que varfa directamente con relacidn al usc de
recursos (Pianka, 1976); Schoener, 1982). Sin embargo, no parece muy
clara la re]acién entre el so]aﬁamiento de nicho y 1a competencia.
Colwell y Futuyma, (1%971) y Vandermeer (1972) opinan que un mayor
solapamiento NO indica necesariamente una mayor competencia, sinc el
resultado de wupa tolerancia interespecffica. Por otro lado, un bajo
solapamiento puede ser el resultado de una exclusion agresiva, entre

otras cosas.

Schroder y Rosenzweig, (1973) han mostrado experimentalmente que un
alto grado de solapamiento entre dos especies de roedores no esta
asociada a una respuesta competitiva. Koplin y Hoffman (1%48) tambien
trabajando con roedores y en experimentos de campo, han encontrado que
un bajo grado de solapamiento esta asociado a una alta respuesta

competitiva.

Otro conjunto de experimentos de campo usando el coeficiente de
competencia de Levins, han encontrado resultados totalmente distintos.
Facala y Roughgarden, (1982) y Werner, (1977) han reportadc que un bajo
solapamiento de nicho esta asociado a una baja intensidad competitiva vy

viceversa, Debido a estos resultados contradictorios, se han propuesto
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otras formulaciones para los coeficientes de competencia. (Pianka, 1973;
May y McArthur, 1972; Vandermeer, 1972). .

Un intento de clarificar 1la relacion entre 1arcompetencia y la

I'd . . .
teoria de nicho se encuentra en Pianka (1976). Para él, el solapamiento
. P N P 4 . N P
de nicho en si mismo no es un condicion necesaria ni suficiente para 1la
interferencia competitiva, Si consideramos explotacion competitiva, el
. - . .-’ .
solapamiento de nicho, es solo una condicion necasaria pero no

suficiente para que se de competencia.

En vista de 1a relacion problematica entre 1a competencia y la
teoria de nicho, en 1la decada del 1980, 1a competencia esta siendo
estudiada desde un punto de vista experimental a traves de estudios de
perturbaciones., Se altera las densidades de una especie y se determinan
los cambius en las densidades o éomportamibnto de todas las otras

(Bender el al, 19843 Hairstan,1981; Wise, 1981)

«en;las plantas Ja relacion entre la estructura de la comunidad ¥
la teoria de nicho ha sido desarrollada en los trabajos de Grubb (1977);
Levin ¥y Anderson (1970); Pickett y Bazzaz (1974) y Putwain y. Harper
~(1970>. La importancia de 1a competencia en 1la organizacion de las
comunidades se pone de manifiesto en los trabajos ‘de Raynal y Bazzaz
(1975a), Regehr y Bazzaz (1974) vy Parrish y Bazzaz (197é). Un enfoque
matemético, aplicado a las plantas, que explicita la relacion existente
entre la teoria de nicho vy e} uso de recursos, se encuentra en Newman
(1982). Este describe mediante dos modelos matematicos la dinamica de
una comunidad en la cudl la separacion de nicho ocurre en la fase de

’
regeneracion.

Teniendo en cuenta las )imitaciones del Indice de solapamiento de
nicho propuesto por Levins (1968) como estimador de la competencia,
.vamos a discutir primeramente los resultados obtenidos al calcular 1los
coeficientes de competencia vy despugs los datos de amplitud vy

solapamiento de nicho en el contexto de la teoria de competencia.

Estos resultados no se discuten en relacion a la literatura sobre
la teorfa de nicho ya que ésta ha sido primordialmente desarrollada - en
el campo de la eco]ogfa animal (Cody, 19é8; Culver, 1970; Horn, 1944;
Levins, 1968; Macarthur, 1958; Pianka, 1949; Root, 1947, Schoener,
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1970). En plantas estan los trabajos sobre dinamica de rafces de Raynal
y Bazzaz (1976); Regehr y Bazzaz (1976) y Parrish y Bazzaz (1976) 1los
cuales son el sistema mas similar a nuestra medida de la cobertura

z
aerea.

Los coeficientes de competencia calculados teniendo en cuenta 1la

. . . I .
cobertura total, no son, ni constantes ni simetricos a 1o largo de todo
el affo, En vista de 1o cual hemos propuesto que su variacion anual se

. . - . [T
pude modelizar como un funcion trigonometrica, concretamente:

z2n
X134 < M+ P cos ————- -t
12
¥ % * % * ¥
* , % ® X ¥ ¥
* P| * * * * *
M--> ik St iadaded eiihek Sekadnfes e R ———— K —— ———
* % ¥ % *
*% *¥ *3

Donde:
M= media de losdgnwdidos.

P= periodo

-
11

tiempo.

La varianza de estos «;,, entendida como el numero de factores que
pueden servir para separar las especies entre ellas, ha sido wutilizada
como una medida de la dimensionalidad del nicho.{Leving, 19682, En
nuestro caso se obtuvo wuna baja wvarianza de los «y,, 10 cual es

indicativo de una alta dimensionalidad de nicho.

Por otro lado,las tres especies no presentan una amplitud de nicho
uniforme. La variacion anual- de la amplitud de nicho esta relacionada
positivamente con 1los cambios es cobertura y altura de 1la planta
observandose también, una relacion inversa entre los valores miximos de
amplitud de nicho y 1a altura total que la planta alcanzaba (medida por

el numero de niveles ocupados). E. adustus, alcanza una mayor amplitud
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de nicho ya que presenta 1la mayor cobertura de 1las tres especies y 1la
menor altura. L. lapnatum tiene una amplitud de nicho intermedia, pues
presenta unos valores de cobertura y altura intermedios. A. semiberbis
tiene el valor mas bajo de amplitud de nicho, pues tiene la mayor altura
¥ 1a menor cobertura. Este mismo resultado ée obtuvo empleando tanto el
método de Levins como el de . Pielou. La dnica diferencia en los dos
métodos al medir la amplitud de nicho radico en el rango de wvalores
obtenidos. Los datos de amplitud de nicho medidos por el método de
Pielou se distribuyenron en un rango mayor que los obtenidos mediante el
metodo de Levins. La relacidn empfrica propuesta para comparar los ditos
de los dos métodos solo puede considerarse satisfactoria para el caso de

L. lapatum.

Los valores de amplitud de nicho de L. lanatum creciendo sola y
los valores de amplitud media de nicho en mezclas de dos y tres especies
parecen indicar que L. Janatum condiciona la distribucidn relativa de la
. cobertura.de las otras dos especies. La distribucidn de la cobertura
cuandB L. lanatum crece en mezclas de dos y tres especies se aproxima

mucho a la que tendria L. lanatum creciendo sola.

Cuando 1las tres especies crecen juntas, aumenta la amplitud de
nicho probablemente para compensar el mayor solapamiento en tos
recursos. Esto podrfa ser interpretado como un aumento en la .tolerancia

interespecf{fica.

Al considerar el solapamiento desde un punte de vista temporal se
observa que en el par E. adustus - L. lanatum el solapamiento es
précticamente constante a lo largo del afio. Lo cudl puede ser
interpretado de la siguiente forma: 1las dos especies poseen una tasa
relativa de incremento de ta cobertura muy parecida a lo largo de todo
el affo. Cuando observamos el comportamiento de los otros dos pares. (E.

adustus-A. semiberbis v L. lanatum-A. semiberbis) no se observa esta

regularidad en la tasa de incorporacién de 1a cobertura. Esto. puede ser
debido a ta presencia de L. lanatum, que como se ‘menciond anteriormente
modificarfa la reparticién relativa de 1la cobertura de 1las otras dos

especies.

De los dos componentes del solapamiento total: el elemento espacial

es el determinante. E1 componente temporal no parece ser muy -importante,
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actuando sobre el splapamiento espacial, en el sentido de ampliar el

rango de valores obtenido por éste.

.y . . i
La conclusion que se obtiene al relacionar en las tres especies la
amplitud de nicho no uniforme y su alta dimensionalidad es que estas
tres especies constituyen una comunidad madura que coexiste establemente

pudiendo admitir mas especies,

Una wvez llegado a esta altura de la discusion vamos a relacionar
todos los paréﬁetros de la teorfa de nicho (Amplitud, Solapamiento
Espacial y Temporal), con las tasas de «crecimientos, interferencia
competitiva, +enolog(a y forma de crecimiento de la planta.

L. lapatum es una especie fenolégicamente precoz, que alcanza su
maximo de crecimiento al principio de la época hﬁmeda, momen to en el que
ocupa activamente el espacio, ejerciendo su mayor influencia sobre las
otras dos especies. Esto coincide con wuna disminucion tanto deb su
colapamiento espacial * como temporal recpecto a A. semiberbis y E.
adustus. A medida que avanza la época hﬁmeda, disminuye su tasa de
crecimiento, amplitud y su poder de afectar a las otras dos especies. Lo
que determina que eé una especie que tanto por un fenologfa, tasas de
crecimiento ¥ intensfdad competitiva se expresa fundamentalmente en 1la

primera mitad de la época de 1luviacs.

A. semiberbis es una especie feno]égicamente tardfa, que alcanza su
maximo crecimiento al fina1 de la estacion de 1luvias, ocupando el
espacio aéreo mfs lentamente y 1legando a su maximo al final de la época
de 11dvias. Esto determina que el perfodo de mayor intensidad

competitiva de A. semiberbic tanto sobre E. adustus como L. lanatum se

situe en este perfodo del afio, donde su solapamiento espacial y temporal
es mas bajo. Es decir,que esta ecpecie por su fenologfa, comportamiento
competitivo y tasas de crecimiento se expresa esencialmente al final de

% ;o
la epoca de 1luvias.

E. adustus es una especie {enoldbicamente temprana que alcanza su
méximo crecimiento hacia la mitad de la época de ]1dvias, momento a
partir del cual e mantiene pr;cticamente constante hasta el final de
éstas. Esto hace que ocUpe el espacio esencialmente en este per{odo,
momento en el que es maxima su intensidad competitiva sobre las otra dos

especies ¥ su solapamiento con estas se mantiene a niveles bajos. Esta
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especie es afectada con mayor intensidad al priticipio de la gpoca humeda

por L. lanatum y al final por A. semiberbis.

Esta especie tanto por sus caracterfsticas de crecimiento,
fenoldgica ¥ interaccién, se situarfa en un lugar intermedio entre las

otras dos,

De todo 1o anterior se desprende la hipétesis de que estas especies

de reparten tempora]ment; el nicho, no s0lo desde un punto de wvista
fenologico, sino también desde un punto de wvista de sus tasas de
crecimiento ¥ su intensidad cdmpetitiva. Esta reparticién temporal del
nicho en todos estos aspectos manifestar{a en la forma arquitectural de
1a planta. Aci proponemos la hipétesis de que las especies precoces Yy
tempranos (E. adustus v L. Jlanatum) por lo répido de su expresiéﬁ e
interaccion se limitarian a dominar los estratos bajos de la sabana
adquiriendo el aspecto de 1las "bunch grasses". Contrariamente las
espec}és tardfés (A. semiberbis? al tener su max ima expresid% al final
de ]a°éboca de 11dvias tendr(an més tiempo para crecer ocupando los
estratos intermedidoé@e 1a sabana. Es decir) constituirfan 1o que se
conoce como "tall grasses". Lo cual supone,que a la reparticion temporal
de nicho se le affade una repartici6n espacio-aéreo que se traduciria en.

. /
una morfologfa determianda en las gramfneas.

Esto nos llevarfa a una hipétesis mas general ¥ es que solo
conociendo la morfologfa de las gramfneas podamos predecir su

crecimiento, fenologfa y actividades competitivas.

7. MODELGS.

Uno de 1los tépicos bisicos en la actual Teor{a Ecolégica es la
exp]icacién de la COEXISTENCIA de las especies. Esta cuestion ya fué
planteada por Hutchinson ¢(1959) en su articulo seminal “"Homage to Santa

Rosalia or Why are there so many Kinds of animals?".

Dentro de un determinado nivel tréfico, las explicaciones de la
coexistencia estan basadas en términos de competencia, los cuales
.intentan responder que propiedades de las especies y de su ambiente
evitan que se de la exclusidn competitiva entre sus miembros {(Caswell,

1978).
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Desde el punto de vista de 1os MODELOS POBLACIONALES se ha tratado

de resolver el problema de la coexistencia desde 2 enfoques distintos:
A) Sistemas Cerrados/Sistemas Abiertos.

B) Modelos basados en Teori{as de Equilibrio/Modelos basados en Teorias

de NO-Equilibrio.

. . ./ / . . ) .
La distincion mas importante entre un sistema cerrado y uno abierto
/ '3 - . .
es gque los ultimos cuando se producen extinciones locales admiten 1la
S . . 4
pocsibilidad de una recolonizacidn y en los cerrados la extincion es

final, permanente e irreversible,

En cuanto a 1a segunda forma de considerar los modelos, las teor(as
de equilibrio solo nos describen las propiedades del sistema en el punto
de equilibrio. En estas teoriac el tiempo no cuenta. En cambic en las
teor {as de no-equilibrio, se describe el comportamiento del sistema
lejos del punteo de qqﬁilibrio, 1o cual estd intimamente relacionado con

el tiempo. (Caswell, 1978).

Estas 2 tipos ‘de enfoques han dado lugar a 4 formas distintas de

estudiar el prob]emaide la coexistencia en los modeloc poblacionales.

7.1, SISTEMAS CERRADOS EN EQUILIBRIO:

En un sistema cerrado en equilibrio se requiere que las tasas de
cambic de todos los competidores sean cero. Es decir que la coexistencia
sélo se asegura en un puntc estable de equilibrio en el cual las
especies tienen valores positivos. (o en un ciclo limite en el cual loc

valoree fluctuan dentro de un campo limitado) (Pielou,1977).

La mayor parte de la actual teorfa ecolégica estd construida sobre
estas bases, aunque ésta ignora que los cambios ffsicos del ambiente, la
predacidn y otros factores puedan dar lugar a cambios en el tama¥o de la

pob]acién y en la intensidad competitiva de esta.

Connell,{1978) ha clasificado las hip6t95i5 que suponen equilibrio

en 3 grandes grupos:
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1) Hipétesis de la Diversificacion de Nicho: en la cual la diversidad
estd en funcidn de la especializacidh de las especies a 1o largo de

un gradiente ambiental.(Schoener, 1974).

2) Hipétesis de las Redes Circulares: supone que la competencia esta
Jerarquizada. Esta hipétesis fue aplicada primeramente a los

invertebrados sésiles (Jackson y Buss, 1975).

)] Hipétesis de 1a Muerte Compensatoria. Esta teorfa supone que 1la
muerte es denso-dependiente. La "sucesion cfclica" de Watt (1947)

€s un ejemplo de ella.

En las teorfas en Equilibrio ec importante el "Principio de
Exclusion Competitiva®. Con respecto a este ha habido wuna discusion
aeneral sobre la validacion de dicho principio (Ayala, 1969; Koch:1974a,
1974by Pielou 1975; Amstrong ¥ McGehee 197é4a; Gilpin ¥y Justice 1972).
Completa exclusion ha sido obtenida en el laboratorie {Crombie, 1947),

' aunque parece-sOCurrir raramente en la naturaleza (Hutchinson, 1961),

En Qeneral) los cistemas cerrados en equilibrio NO aportan

informacion particularmente util (Huston, 197%).

Nuestro primer modelo, en el que competian las tres. especies
pertenece a este tipo de sistemas cerrados que se suponen-en equi]ibrio.
La‘ualidacién experimental de este modelo tiene que venir dada de un
ambiente en equilibrio. Es decir, en un ambiente con clima estables, sin
variaciones interanuales, sin ningfn tipo de stress, etc... Esto implica
en la sabana, la AUSENCIA-DE QUEMAS siendo esta un elemento que disturba

per{odicamente la sabana (Sarmiento y Monasterio, 1982).

Si consideramos la sabana en ausencia de quema, ¥y calculamos los
valores de 1la poblacién en equilibrio, se observa wuna exc]usiéﬁ
competitiva de A, por parte de E y L. Una validacion experimental de
este modelo 1o obtenemos de los trabajos En la Estacidn Biolégica en una
sabana estacional de Trachypogon de <(Blydenstein, 1963; San Jose, y
Farifias, 1971; San Jose ¥ Fariffas, 1983), ecpecialmente del trabajo de
Farifias vy San Jose,(1988) que se puede considerar ‘un sistema
fundamentalmente cerrado ¥y cerca del equilibrio. En esta sabana

Trachypogon montufari en el 1dpso de 21 aftos en que se ha mantenido sin

quema disminuye se densidad relativa del 404 al 10X,
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7.2. SISTEMAS ABIERTOS EN EQUILIBRIO

La forma ms comin de enfocar estos sistemas ha sido examinar el
efecto de la migracién en las propiedades de un sets de competidores
(Cohen, 1970; Levin, 1974; Levins, 1970; Slakin, 1974; Levins y Culver,
1971, Horn y MacArtur 1972). "

Slakin (1974) considero el efecto de 1la migracién, no como
proporcidn de individuos, sino como probabilidades de extincion o de
colonizaciGﬁ, 11egando a la conclusidn de que un incremento en las tasas
de extincion pueden estabilizar el sistema que de otra forma serfa

inestable.

Este efecto estabilizador se puede pensar tambieh como el efecto de
la predacién sobre el sistema competitivo (May 1974a; Paine 1%44). En la
teoria de Jansen ¢1970) la coexistencia de loz 4rboles tropicales es

mediada por la presencia de un predador.
. !

s

7.3. SISTEMAS CERRADOS EN NO-EQUILIBRIO:

E1 concepto de una comunidad en no-equilibrio, descansa en la idea

‘ . / . S . . .

de que las especies que podrian desaparecer por exclusion competitiva si
estuvieran en un sistema en equilibrio, pueden coexistir en un sistema

de no-equilibrio.

Las hipétesis formuladas al respectic han sido sintetizadas por

Connell (1978) en tres grupos:

1 Hipétesis del Disturbio Intermedio: en la cual 1la diversidad es
mayor a disturbios intermedios (Connell, 1978; Darton, 1971; Grime
1973a, 1973b; Horn, 1975, Huston, 1979

2) Hipétesis de "igual probabilidad": Esta hipétesis ha sido
desarrollada por Sale (1977) para explicar la coexistencia de

ciertos gremios de peces que viven en comunidades de corales,

3 Hipétesis de “"gradual probabilidad”., Hutchinson ¢(1941,1%52 ¥ 1941),
propuso un modelo de coexistencia en situaciones de no-equilibrio
para la explicacién de la coexistencia de especies ecolégicamente

similares en el plancton.
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Hubbell (1979 presenta un modelo computacional en el que trata de
explicar la abundancia relativa de las especies -arboles- en comunidades
que no estan en equilibrio - el bosque es disturbado por procesos
aleatorios- en un sistema cerrado a 1la migracién. Las curvas de
dominancia-diversidad obtenidas depende de la relacion entre, el nomero

total de especies, K, y la intensidad del disturbio,D.

Nuestro segundo modelo, se puede considerar como un sistema cerrado
(no se tiene en cuenta las migraciones) en un ambiente de no-equilibrio

(la quema da lugar a disturbios perfodicos).

En nuestro caso el régimen de disturbios ha sido modelado por wun
tren de impulsos o ‘Una funcidn delta de Dirac que actua sobre 1las

variables del sistema.

La funcion de Dirac, como elemento modelizador de los régimenes de
disturbio, ha sido empleada por Acevedo (1980a) para explicar la
- decimacicn de una pob]acidﬁ creciendo exponenciaimente. Posteriormente
(Acev;do 1981) analiza analfticamente el comportamiento de una pob]aciéﬁ
creciendo segﬁn el modelo logfstico, cuyos disturbios ce modelizan sngn

la funcion de Dirac.

En  nuestro caso, hemos encontrado una sotucidn ndmerfcd,' no
ana]ftica, de cudl serfa el comportamiento de las: 3 especies de
gram(neas creciendo en una sabana estacional que se quema cada affo. EI
modelo simula 1a quema por medio de la funcion de dirac y se presenta el

resultado de 25 aftos de quemas.

El resultado es que LAS 3 ESPECIES COEXISTEN en este régimen de
disturbios periddicos. Esta coexistencia de las 3 especies NO era
posible si el sistema se suponia en equilibrio. Hecho que no se da en la

sabana por la frecuencia anual de las quemas.

- Estos resultados del segundo modelo concuerdas con las

observaciones de campo donde las 3 especies coexisten juntas.

. P
Este resultado se enmarca en el paradigma mas general, el cual
predice que en ambiente estocdsticoX con disturbios no muy severos se

reduce la importancia de la exclusividad competitiva y se aumenta 1a
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coexistencia entre las especies <(Diamond, 1978; Grime 1%73a, 1773b;
Levin 19743 Wiens 1977).

7.4. SISTEMAS ABIERTOS EN NO-EQUILIBRIO:

Los sistemas abiertos en no-equilibrio son presentados por. Caswell
(1978) como un caso especial de wun problema mas general: Cuanto tiempo
tarda en llegar un sistema al equilibrio como una funcion del nimero de
componentes, el tiempo requerido por cada componente en llegar al
equilibriyo local y el patréﬁ de conexion entre los componentes? Estas
cuestiones se suscitaron a partir del comportamiento adapfatiuo del
sistema nervioso (Ashby 1960 citado por Caswell 1978) y del estudio de
sistema dinamicos de no-equilibrio en el campo de la. biologfa

“{Cereijido, 1978).

En el campo de 1la eco]og(a este enfoque ha sido desarrollado
ampliamente en los trabajo de <(Hubell 1%27%9; Levin 1976; May 1974a v
'1974b;. Levin y Pdine 19é4), donde el disturbic y las tasas de
colonizacion sdn vistos como elementos que ayudan a estructurar las

comunidades.

El efecto de 1la predaciéﬁ en estos sistemas hé'sido modelizado por

Caswell (1978).

Los modelos presentados en esta tésis hanh sido discutidos en el
marco de los modelos poblacionales de competencia ¥ no con referencia a
los modelos de simulacidn de los pastizales porque €stos enfocan é]
problema desde otro punto de vista: ecofisio]égico, factores bioticos,
factores abiéticos, descomposicidn, produccidn, compartimental, etc.
{para ver estas distintas clases de modelos se puede consultar los de
Grasslands, Systems Analysis and Man (ed)> Breymeyer y Van Dyne (1980) vy
Grassland Simulation model (ed) Innis (19783},
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8. CONCLUSIONES

1)

2)

)]

4)

3)

é)

?2)

8)

2

10)

11

12

La existencia de competencia. entre individuos adultos de: E.

adustus, L. lanatum v A. semiberbis

Esta competencia actUa a dos niveles:

a) Disminuyendo la cobertura por nivel,

b)> Disminuryendo 1a tasa de crecimiento relativa.

La altura de la planta NO se ve afectada por la competencia. Existe

. 7 . ”
una relacion inversa entre esta altura y los valorec de cobertura.

. . . .
Esta competencia entre las especies e Asimetrica y de mayor

intensidad en los primeros niveles.

”
La especie 'mas afectada y que afecta menos a las demas es L.

lapnatum.

£1 comportamiento contraric se da en A. semiberbis, es la especie

que mas afecta a las demas y la menos afectada por ellas.

La existencia de una inhibicion negativa por parte de L. Jlanatum

cuando crece en mezclas de 3 especies.

La existencia de una cierta reparticiéh temporal del nicho

. . . 7y .
mediatizada por 1a competencia de los recursos criticos.

La presencia de una alta dimensionalidad del nicho, que junto con
distinta amplitud, determina que estas tres especies formen una
comunidad estable, capaz de. admitir otras especies, en un medio con

s
quemas .periodicas.

El crecimiento continuado, en el nivel 1, & 1o largo de todo el afio

en las tres especies.

La existencia de tres patrones de ocupacidﬁ del ecpacio de difieren
en los valores de Cobertura Total, Cobertura por Nivel, Y
Solapamiento, aunque existe un cierto grado de solapamiento entre

ellos.

El analisis del comportamiento de las trec especies en el tiempo,

por medio, de un modelo de Lotka-Volterra en el que hemos incluido
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Vd
el disturbio, mediante un funcion de Dirac, dio{como resultado 1la
COEXISTENCIA, en equilibrio de las tres especies,
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INCREMENTO RELATIVO DE LA BIOMASA AEREA
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APENDICE C

ANALISIS DE VARIANZA DE 1 VIA DE TAMANOS IGUALES
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APENDICE D

ANALISIS DE VARIANZA DE 2 VIAS TAMANOS DESIGUALES
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APENDICE E

VALORES DE LOS NIVELES PROMEDIO DE 3 REPLICAS



TABLA 5: Niveles promedio de tres réplicas en

E, adustus, L, lanatum y A. semiberbis crecien-

do solos,

MESES E, adustus L, lanatum A, semiberbis
X X x
F 1 1 1
M 2 1 1
A 2 3 1
M 2 4 2
J 2 5 2
Jl. 3 6 3
A 3 6 3
S 4 8 6
0 5 T 8
N 5 1 12
D 5 1 12
E 5 7 11



TABLA 6: Niveles promedio de ‘tres réplicas en

E, adustus creciendo con A, semiberbis (E-4),

L. lanatum (E-L) y A. semiberbis + L. lanatum °

(E-A-L)
MESES =4 E-L E
x x
F 1 1
M 1 1
A 2 2
M 2 2
J 2 2
J1. 3 3
A 4 >
S 5 4
0 5 4
N S 4
D 5 4
E 5 4

- A -1

(G NERN  BERN IR BN, B S R AN S S Y



TABLA 7: Niveles promedio de trcs’riplicas en
L. lanatum creciemdo com E. adustus (I~Ej,

A.semiberbis (L-4) ¥ k. udustu- + A, semiderbis,
(L-E-a)

MESES L - & L - 4 L -5 -4

x x x
F 1 1 1
M 1 1 1
A 3 2 3
M 5 4 3
J 5 5 5
Jl. 6 5 6
A 6 5 6
S 6 10 7
0 6 i 6
N 6 6 7
D 6 6 7
Y 6 6 6



TABLA 8: Niveles promedio de tres réplicas en
A, semiberbis creciendo con E; sdustus (A-E),

L, langtum (A-L) y E. adustus + L. lanatum

(A-E-L).
MESRS A-F A-1 A-E-L
X X X
F 2 1 1
M 1 1 1
A 2 1 1
M 2 2 2
J 2 2 3
1. 3 3 4
A 3 5 4
S 5 6 4
0 5 8 7
N 13 11 13
D 12 11 13
)y 12 11 13



APENDICE F

VALORES MEDIOS DE LA COBERTURA TOTAL



TABLA 1: Cobertura total media de tres réplicas en

E. adustus, L. lanatum y A. semiberbis creciendo

solas.
MESES - E. adustus L. lanatum A. gemiberbis
x 8 X 8 X 8
F 349 169 32 39 118 5
M 210 102 53 37 58 47
A 185 92 95 51 28 8
M 313 97 294 70 17 34
J 388 118 537 260 90 27
Jl. 586 56 643 351 106 T2
A 702 134 749 447 123 100
S 884 92 829 490 273 61
0 1021 165 843 354 282 26
N 1560 117 1110 521 431 220
D 1495 179 1099 5471 471 268
E 1424 272 1087 585 512 331



TABLA 2: Cobertura total media de tres réplicas en

E. adustus creciendo con A, semiberbis (B-A), L, la-

natum (E-L) y A, semiberbis + L, lanatum (E-L-A).

MESES E - A E - L ' B -1 -aA
X s X ) X 8
F 111 90 115 49 14 15
M 135 112 136 69 87 18
A 102 101 45 0,5 65 12
M 142 140 147 85 165 0
J 134 148 166 53 249 142
Jl. 196 164 141 . 65 261 53
A 258 161 265 14 274 36
S 372 329 565 362 346 173
0 228 201 472 357 395 157
N 543 269 685 524 498 167
D 581 272 793 629 573 204
E 619 329 900 745 648 241



TABLA 3: Cobertura-total media de tres réplicas en

L, lanagtum creciendo con E, adustus (L-E), A, semi-
berbis (L-A) y E, adustus + A, semiberbis (I-E-A)

MESES L -E L - A L-A-E

x s X 8 x s
F 44 26 - 21 16 54 27
M 61 43 23 29 14 4
A 100 68 29 27 35 5
M 166 15 94 46 41 0
J 279 76 159 81 134 96
Jl. 290 91 206 179 178 82
A 300 67 257 75 222 82
S 327 125~ 435 334 167 123
0 330 215 347 204 97 3
N 469 243 416 273 160 55
D 430 243 382 210 144 57
E

382 245 347 150 128 59



TABLA 4: Cobertura total media de tre=s f‘plicas on

A, semiberbis creciendo con E. adustus (A-E), L, la-

natus (4-L) y E, adustus + L. lanatum (A-E-L)

MESES A -8 A -1 A-E-1L
x s X s X s
F 40 16 61 48 14 13
M 84 6 95 62 24 9
A 29 T 56 36 20 T
M 51 3 67 37 45 0
J 78 31 66 35 38 7
Jl. 97 43 85 38 63 21
A 116 55 103 44 87 12
S 172 54 225 159 170 160
0 119 35 251 162 225 219
N 285 132 453 436 328 202
D 268 120 427 406 283 200
B 251 107 401 377 238 198



APENDICE G

COBERTURA MEDIA POR NIVELES



TABLA 9: Coberturs media por niveles de tres

réplicas en k. adustus creciendo sola.

MESES 1 2 3 4 5
F 293 - - - -
M 262 1 - - -
A 180 5 - - -
M 273 31 8 - -
J 318 64 18 - -
J1, 384 126 40 - -
A 451 188 63 - -
S 475 245 139 23 1
0 586 282 92 26 3
N Bag8 471 178 48 12
D 898 381 158 44 11
E 949 286 138 40 10



TABLA 10: Cobertura media por niveles de tres

réplicas en B, adustus creciendo com A, semf-

berbis.

MESRS 1 2 3 4 5
F 11 - - - -
M 132 8 - - -
A 93 = 6 2 - -
M 131 14 5 - -
J 114 21 15 2 -
J1. 144 37 19 5 -
A 174 53 24 8 2
S 223 152 77 19 5
0 271 169 44 14 3
N 303 136 71 29 6
D 330 128 54 24 4
B 356 122 37 19 3



TABLA 11: Cobertura media por niveles de tres

réplicas en E, aauétus creciendo con L. lanatum,

MESES 1 2 3 4 5
F 115 - - - -
M 134 6 - - -
A 44 2 - - -
M 140 11 - - -
J 132 30 - - -
Jl 164 41 - - -
A 196 5% - 15 - -
s 198 106 69 29 -
0 245 139 62 35 3
N 297 219 122 43 13
D 402 231 104 43 13
E 507 243 86 44 11



TABLA 12: Cobertura media por niveles de tres
réplicas en E, gdustus creciendo com L, lanag-
tum + A, gemjiberbis.

MBSES 1 2 3 4 5
F 14 - - - -
M 87 - - - -
A 55 9 - - -
M 106 51 8 - -
Jd 165 66 31 4 -
Jl 151 75 36 10 -
A 148 86 41 16 -
S 131 102 78 35 1
0 190 137 77 50 31
N 287 208 87 21 37
D 317 204 80 22 20
E 347 200 73 24 3



TABLA 13: Cobertura media por niveles de tres

réplicas en 1, lanatum creciendo sola.

MESES

~“ X > X H

.

1

H © =2 O v e

1

32
53
59
158
221
238

256
200
254
355
386
437

43
83
164
185

200
205
210
301
233
260

135

177
157
192
130

' 181

19
45
74

104
124
111
133
130
129

o W Ww



TABLA 14: Cobertura media por niveles de tres

réplicas en L, lgnatum creciendo con 4, semfberbis.

MESES 1 2 3 4 S 6 7
P 21 - - - - - -~
M 26 - - - - - -
A 22 - 9 21 - - - . -
M 55 25 9 5 1 - -
J 75 51 15 7 2 - -
J1 79 61 32 20 10 - -
A 83 71 - 49 34 18 4 -
S 101 107 89 64 39 19 5
0 104 84 80 45 20 9 3
N 129 134 92 60 41 21 9
D 132 111 52 48 30 16 5
E 135 89 54 37 22 12 1



TABLA 15: Cobertura medis por niveles de tres

réplicas en L. lanatum creciendo con E, adustus.

MESES 1 2 3 4 5 6 7
F a - - - - - -
M 60 2 - - - - -
A 7 15 8 2 - - -
M 77 49 25 11 4 - -
J 113 89 61 27 7 - -
J1 108 93 54 35 17 - -
A 104 95 47 24 25 6 -
S 99 98 63 40 19 5 -
0 110 88 73 3 13 6 -
N 146 138 82 64 34 7 -
D 166 116 80 55 26 6 -
E 187 94 79 46 19 6 -



TABLA 16: Cobertura media por niveles de tres

réplicas en L. lanatum creciendo con E, gdustus +

A. semiberbis,

MESES 1 2 3 4 5 -6 T
F 29 - - - - - -
M 14 - - - - - -
A 20 11 4 - - - -
M 28 10 3 - - - -
Jd 62 39 22 g 4 - -
Jl 68 50 33 16 11 - -
A T4 61 44 23 15 8 -
S 38 48 33 21 21 4 1
0 49 35 21 13 6 2 2
N 57 47 20 11 18 5 1
D 61 -39 16 10 11 4 1
E 66 32 13 10 4 3 1



TABLA 17: Cobertura media por niveles de tres

réplfcas en A. semiberbis creciemdo sela.

MESES

& X e o N

[}

1

W D 2 O Ui

83
74
42
T4
85
68
52
54
63
91
97

.103

29
54
104
99
127
134
142

10



. TABLA 18: Cebertura media per rniveles de tres

réplicas en A, gemiberbis creciende cem K, pdustus.

MKSES

I A

£y

1

H Y = o n e

1

34

83
33

44
51
46
41
46
63
56
70
84

13

22

34

46
67
69
65
66
68

9

15
9

T

10

6



TABLA 19:

réplicas en A, emiberbis creciende com L, la-

natum,

MESES

o= > X KN

J1

-

61
94
56
61
49
38
28
47
42
58
12
83

Cobertura medis por niveles de tres

29
28
27

10



TABLA 20: Cobertura media por niveles de tres

réplicas en A, semiberbis-creciemde cem E. adus-

tus + L, la!l_z_i;tﬁ!,

T e T N

e

1

H O 20 n e

13

24 .

20
38
22

19

16
21
28

. 43

41
37

14
24

35

62
40
61
49
38

13
24
25
46
34
27

21

34
22

17
13

21
19
17
16

1

.18

15
13

25
19
14

10



APENDICE H

ECUACIONES DE REGRESION CUBICA PARA LA COBERTURA POR NIVELES -



NIVEL

e N

TABLA 21: Ecuaciones de regresiém clbica (NB)

de la coberturs por niveles en E, adustus cre-

ciendo sgla.

CTE.

382.03
118.86

44 .69
16.91
2.61

X

’109039

- 46.21

2.03

21.92
29.82
11.11

2.84

0.31

-0.72
-1.52
~0.54
~0.11
-6.E03

0.97
0.98
0.91
0.89
0.83

0.98
0.96
0.95
0.94
0.91

SD.

30.1%
50.35
22.80
T.51
2.33



NIVEL

TABLA 22: Ecuaciones de fégresién
de la cobertura por niveles en E,

ciendo con A. semiberbis.

CTis.

161.66
58.14
22.79

8.94
2.64

~44 .21
~56.65
-24.03
- 8,79
- 2.56

9.21
13.74
6.12
1.98
0.56

-0.34
0. 71
-0.33
-0.09
-0.02

cGbica (RB)

adustus cre-

0.97
0.89
0.83
0.90
0.82

0.98
0.94
0.91
0.9%
0.90

SD

29.51
24.92
13.09
3.85
1.08



TABLA 23: Bcuaciones de regresién c@bica (13)

de la cebesrtura por niveles en E, adustus cre-

ciende cen L, lamatum,.

NIVEL CTE. X x? & R? R
1 101.98 6.99 -2,05 0.35 0.95 0.97
2 36.78  -33.28  7.33  -0.25 0.97 0.98
3 46.91  -45.25  9.36  -0.43 0.86 0.92
4 17.28  -15.55 3,06  -0.13 0.91  0.95
5 2.57 - 1.93 0.26 -2.E03 0.81 0.90

SD

30.81
17.44
21.09
7.10
2.67



NIVEL

i s W N

TABLA 24: Ecuacienes de regresién cdbica (NB)

de la cebertura por niveles en E, adustus cre-

ciende con A, semiberbis + L, lamatum,

CTE.

-30.56
- 2.03
14,73
14.03
21.53

60.99
- 2.43
-18.50
-15.20
-19.20

-8.62
3.40
5.53
3.78
3.90

0.52
-0.14
-0.29
-0.20

-0.19

0.92
0.95%
0.97
0.76
0.56

0.96
0.96
0.98
0.96
0.75

SD

33.25
19.07
6.77
9.04
10.50



NIVEL

= o

TABLA 25: Bcuacienes de regresién cdbica (N°)

de la cebertura por niveles de L, langtum cre-

ciende sela.

CTk.

~71.54
-52.44
-11.83
7.85
23.78
13.66
4.72

87.57

32,90
- 2.51
“17.1¢
-25.83
-13.47
- 4.24

-9.98
1.92
5.76
6.96
6.48
3.04
0.88

0.52
-0.21
-1.35
-0.39
-0.33
-0.14
-0.42

0.93
0.94
0.91
0.98
0.96
0.88
0.84

0.97

0.97
0.95
0.99
0.98
0.94
0.92

SD

37.46
28.92
24,81
8.16
7.53
6.17
1.98



NIVEL

~ o N A~ W N

TARLA 26: Bcuaciones de resresién clbica (NB)

de 1a cobertura por niveles de L, lanatum cre-

ciendo con A. sewiberbis.

CTR‘

9.22
8.17
25.51
19.69
14.04
9.02
4.50

6.55
-13.7%
-26.03
-21.66
~14.68
- 8.57
- 4,11

1.19
5.82
1.24
5.59
13.55

0.85

-0.07
-0.3%4
-0.40
-0.3%0
-0.18
-0.09
-0.04

0.96
0.94
0.87
0.92
0.84
0.78
0.63

0.98
0.97
0.93
0.96
0.92
0.88
0.79

-SD

8.67
12.91
13.84

‘(.83

7.01

4.48

2.10



NIVEL

~N & N v N

TABLA 27: Bcuacienes de regresiém cdbica (l3)
de la cebartura por niveles én L natum ore-

ciendo cem E, gdustus,

CEE X x? x> B? R
7.54  38.07 =-5.65 0.31 0.95 0.97
-26.91 17.23 0.96 «0.12 0.90 0.94
-16.89  10.73  0.35  -0.04 0.92 0.96
2.7%  -4.76  2.11  =-0.11 0.91 0.95
2.14 -3.97 1.50 -0.08 0.80 0.89
2.71 -2.79 0.64 -0.03 0.88 0.94
0.80 -0.73 0.15% -7.B03 0.76 0.87

SD

10.95
16.87
10.11
7.46
5.96
1.26
0.38

L4



TABLA 28: Beuacienes de regresién cdbica'(n3)

de la cebertura por niveles en L, lanatum cre-

ciende con E, adustus + A, semiberbis.

NIVEL CTK.

1 2.96
"15.39
- 9044

13,06
8.70
3.97

-0.59

-5.44

-1.74

-0.98
0.64
0.85
0.93
1.66
0.46

0.02
-0.08
-0.08
-0.06
-0.10
-0.02

0.55
0.82
0.73
0.73
0.73
0.53

0.74
0.90
0.85
0.85
0.85%

0-72

SD

16.10
10.24
8.69
4.91
4.51
2.13



NIYEL

e

(v A TRV (B N

TAELA 29: Ecugpelones de regresiém cdbica (N3)

de la cobertura por niveles en A, samiberbis

creciendo 8ola,

CTE.

81.44
33.74
43.30
22.28
13.06
5. 64
-2.40
-2,96
.47

1.5+1

T =377

-34,86
-39,95
-19.34
-11.13
- 2,32
3,15
3,68
1.02
0.35

-0.54
8.09
8.42
3 .84
1.9%
0.14

-1.,00

-1.12

~0.56

~0.2%

0.06
<0.37
-0.39
~0.16
-0.06

0,02

c.o8

0.09

.06

0.04

0.53
0.97
0.90
0,88
0.89
.91
0.96
0.95
0.88
.65

0.?2
.98
0.95
0.G3

-0.94

0.95%
0.98
0.97

0.94
0.92

0 . T - Y S S WA TR, S



TABLA 30: Ecuaciones de regresién cdbica (NB)

NIVEL
9

O M = o WM » w N

-
o

de la cobertura por niveles en A, semiberbis

creciendo con E. adustus,

CTE.
44.48
6.92
9.16
9.88
6.35
3.24
3.30
5.18
5.72
5.22

5.24
-9.49
-11.08
-9 .72
- 5.37
-2.45
-2.45
-4.14
-4.67
-4.27

-1.40
3.57
3.07
2.17
0.99
0.36
0.36
0.69
0.82
0.76

0.11
-0.19
~0.17
-0.11
-0404
-7.503
-7.803
-0.02
-0.03
-0.03

0.46
0.97
0.97
0.86
0.71
0.66
0.66
0.56
0.50
0.49

0.68
0.98
0.98
0.92
0.84
0.81
0.81
0.75
0.71
0.70

SD

14.92
5.77
2.70
3,82
4.31
4.01
“4.01
5. 60
5.75
5.19



TABLA 31: Ecuaciones de regresiém cibica (N3)

NIVEL

[ I U R A

Ww o < o

10

de la cobertura por niveles en A, semiberbis

creciendo con L, lanatum.

CTE.

62.69

6.22
25.14
24.03
14.98

7.88
1.82
4.27
1.86
T.39

12.87
-8.46
-25.73
~22,36
-13.60

7.65
- 1008

3,10
- 0.89
5.62

-4.83
2,56
5.94
4,68
2.7T7

1.66
4 .R03
0.33
0.08
0.83

0.34
-0.11
-0.30
-0.22
-0.12

-0.07
0.02
9.E03
0.02

-0.01

0.74
0.97
0.89
0.87
0.90

0.93
0.94
0.82
0.85
0.64

0.86
0.98
0.94
0.93
0.95

0.96
0.97
0.90
0.92
0.80

SD

11.54
5.17
10.05
8.44
5.13

2.67
2.64
6.08
4.60

9.90



NIVEL

=] &, WV s W N

-
© w o

TABLA 32: Ecuacienes de regresidn cidbica (N3)

de la cobertura por niveles en A, semiberbig

creciendo conm BE. adustus y L. lanatom.

CTRE.

11.67
13,32
20.36
19.32
21.30
14.06
9.81
6.05
0.81
6.01

6.57
-16.05
-21.96
-19.62
-19.90
-12.48

8.27

5.06
- 0.08
4.70

-1.17
4.59
5.46
4.51
4.23
2.50
1.78
0.90

-0.01
0.73

x>

0.07
~0.25
-0.30
-0.24
-0.21
~0.12
-0.07
-0.03

0.02
~0.01

RS
0.50
0.92
0.85
0.62
0.46
0.58
0.84
0.79
0.68
0.79

0.71
0.96
0.92
0.80
0.68
0.76
0.92
0.89
0.82
0.85

SD

8.51
7.60
8.64
12,97
15.06
8.74
4.12
3.79
5.13
5.13



APENDICE I

ECUACIONES DE REGRESION CUBICA PARA LA COBERTURA‘TOTAL



TABLA 33: BEcuaciomes de regresiém cibica (13)
de la cebartara tetal en E, gdustus cnciei—

de sela (E), cen A, semiberbis (E-A), coa

L., lanatum (B-L) y con A, semiberbis + L. lams-
ggg.(x-A-L)

CTE. X x2 x> R? R SD
E  619.90 -331.64 T2.91 =-3.32  0.96 0.8 108
B-A 151.38 - 35,18 7.8% =0.12  0.91  0.95  68.25
B-L 233,65 =-116.13 23.80 -0.38  0.95  0.97  71.56

B-A-L 49.02 66,18 -4.79  0.34  0.98  '0.99  28.25



L-E

L-A

L-B-A

TABLA 34: Ecuaciones de regresién cébica (NS)

de la cebertura total em L. lanatum creciende

sola (L), creciende cem E. adustus (1L-E), cenm
A, semiberbis (L-A) y cen E. adustus + A. pemi-

berbis.(L-ExA)

CTE. X x? x> R R . SD
-61.07  31.80 20.35 =1.25 0.97 0.98 T1.19
-5.42  32.72 4.43 -0.36 0.93 0.96 40.84
66.90 -65.54 23.01 -1,31 0.95 0,97 37.63

8.58 7020 4.61 "0.37 0.63 0079 46.41



TABLA 35: Ecuacion.s de regresiém cdbica (N

de la cobertura total emn A, semiberbis crecien-

de sela (A4), com E, adustus (A-E), cor L, lana-

tum (A-L) y con E, adustus + L, lamnaium,{(A~E-L)

CTh.
A 193.39
A=k 88.28
A-L 186,89

A-B-1L 109.72

-398.13
"402 .O'{

~-B86.72

18.41
?.87
19.42

19.25

-G, bk

-0.30

-0.%5

0.97
0.86

G.91

0.92

0.98
0.92
0.95

0.95

SD

33.62
38.8¢€
54,39

38.85



NIVEL

TABLA 29: Ecuaciones de regresiém cdbica (N3)

de la coberturé‘por niveles en A. semiberbis

crecieh&o gsola.

CTE.

81.44
33.74
4%.30
22.28
13.06
3. 64
-2.40
-2.96

3.4T

1.51

C-3.77
-34.86
-39.95
~19.34
-11.13
- 2,32
3.15
3,68
1.02
0.35

-0.34
8.09
8.42
3,84

1.99

0.14
-1.00
-1.12
-0.56
-0.2%

0.06
-0.37
-0.39
-0.16
-0.06

0.02

0.08

0.09

0.06

0.04

0.53
0.97
0.90
0.88

0.89

0.91
0.96
0.95
0.88
0.65

0.72
0.98
0.95
0.93

- 0.94

0.95
0.98
0.97
0.94
0.92

SD

15.17
10.35
15.84
9.96
T.42
4.47
2.92
3.37
4.97
5.19





