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Resumen 

Hay un reconocimiento creciente de que la diversidad biolégica en los agroecosistemas es 
uno de los requisitos para hacerlos sustentables. A nivel de parcela, la asociacién de 
cultivos presenta con frecuencia varias ventajas sobre los respectivos monocultivos. Sin 
embargo, no toda asociacién es ecolégicamente y econdmicamente viable y se requiere 
desarrollar estrategias y herramientas eficaces para evaluar su desempefio en situaciones 
particulares 

La coexistencia de dos cultivos y sus respectivos rendimientos biolégicos dependen en 
buena medida de la intensidad de la interferencia y de la facilitacion directa e indirecta’ 
entre las plantas. El arreglo espacial y temporal de los cultivos influyen de manera muy 
importante sobre estas interacciones ecolégicas. La exploracion de una gama amplia de 
arreglos espacio-temporales se vuelve con frecuencia muy dificil y costosa con los 
métodos convencionales de experimentacién multifactorial de la agronomia de 
monocultivos. Los modelos predictivos del crecimiento y rendimiento de cultivos 
asociados, basados en la teoria de las interacciones ecoldgicas, pudieran ser una 
herramienta util y menos costosa para auxiliar esta tarea. 

En el campo de la ecologia vegetal ha habido en las ultimas dos décadas un desarrollo 
importante de modelos del desempefio de las plantas a la escala del individuo y con 
espacio explicito. En la década de los 80's Vandermeer empezo a explorar esta estrategia 
de modelacién como herramienta para el disefio de policultivos y en 1989 propuso las 
bases de un modelo dinamico que podria ser la opcién mas simple para simular el manejo 
del espacio y el tiempo en una asociacién. Los modelos estaticos agregados no tienen esta 
capacidad y los modelos fisiolégicos (aunque potencialmente mas poderosos que el 
modelo de Vandermeer 1989) estén apenas en desarrollo y estan enfrentando los mismo 
problemas que han sido identificados para modelos similares de monocultivos. 

El objetivo general de esta investigacién fué desarrollar y evaluar el modelo de 
crecimiento de cultivos asociados con espacio explicito y a la escala del individuo 
propuesto por John Vandermeer en 1989. Para ello 

a) caracterizamos el modelo, estudiamos su estructura y verificamos que sus 
comportamientos fuesen cualitativamente acordes a los fenédmenos que pretende 
reproducir. En particular, identificamos sus premisas biolégicas y ecolégicas y sus 
consecuencias dinamicas cualitativas. 
b) identificamos en qué aspectos puede ser mas util que el modelo estatico previo de 
Vandermeer (1984, 1986). 
c) construimos en invernadero una asociacién compleja de dos cultivos con varias 
cohortes y arreglos espaciales, y describimos el crecimiento y rendimiento a nivel del 
individuo. 
d) generamos programas de simulacién y anilisis estadistico de versiones deterministas y 
estocasticas del modelo y de otros afines. 
e) pusimos a prueba mediante un modelo neutro las premisas mas criticas y menos 
estudiadas del modelo de Vandermeer relativas a los supuestos de linealidad contenidos en 
el indice de interaccién del individuo con las plantas vecinas.



  

f) evaluamos la capacidad del modelo para predecir la dinamica de dicultivos distintos al 
usado para estimar sus parametros . 
g) comparamos el desempefio del modelo con el de otros afines que desarrollamos en este 
estudio a partir de los modelos de Vandermeer 1989 y de Aikman 1990, Estos abandonan 
algunas premisas lineales del indice de vecindario a costa de un mayor nimero de 
funciones y/é parametros. 

Los resultados mas relevantes del estudio son: 

El modelo neutro indicéd que las premisas de aditividad y proporcionalidad de las 
interacciones del individuo con su vecindario resultan ser aproximaciones bastante 
aceptables. Congruentemente, la bondad de ajuste del modelo de Vandermeer y su 
capacidad de prediccién fueron también bastante satisfactorias (coeficientes de 
determinacion entre 0.89 y 0.92). Estas conclusiones, obtenidas con los modelos neutro y 
de Vandermeer deterministas y simplificados, fueron corroboradas en lo general por sus 
versiones estocasticas. Se encontré sin embargo evidencia de que la interferencia entre las 
plantas es mas asimétrica que lo que plantea el modelo. Al reanalizar su estructura se 
evidencié que confunde la asimetria de la curva de crecimiento sigmoide con la asimetria 
de la interferencia, de tal manera que puede emular asimetria cuando no la hay, negarla 
cuando si existe 6 proponer formas de asimetria que no son biolégicamente realistas. Para 
dar mayor generalidad al modelo, conviene entonces modificarlo de manera que estas dos 
formas de asimetria se separen. 

Aikman (1990) generé un modelo dinamico para monocultivos con cohortes en el que se 
modela explicitamente la competencia asimétrica. Ampliamos este modelo para el caso de 
dicultivos y encontramos que, a pesar del mayor numero de funciones y parametros 
involucrados, su desempefio fué sorprendentemente malo al menos al intentar ajustarlo a 
los dicultivos experimentales de este estudio. Las causas de este pobre desempefio con 
sistemas de interferencia intensa y trayectorias de crecimiento divergentes pudieran estar 
relacionados con la forma sigmoide de sus isoclinas de equilibrio, lo cual genera un 
sistema biestable en el que los puntos de equilibrio estable pueden estar lejos de 
situaciones de dominio y reduccién muy marcadas como las estudiadas aqui 0 como 
algunas de las ajustadas por el mismo Aikman (1990). 

Alternativamente, generamos una versién modificada del modelo de Vandermeer en la que 
las biomasas de los vecinos son elevadas a potencias por estimar, de manera que su efecto 
sobre el vecino puede ser mas 6 menos que proporcional a su peso. El nuevo modelo, a la 
vez que introduce la posibilidad de la interferencia asimétrica, abandona algunos supuestos 
alométricos rigidos del modelo de Vandermeer (1989). Con cuatro parametros 
adicionales, este nuevo modelo estocastico se ajusté6 mejor (CD=0.93) que la version 
correspondiente del modelo de Vandermeer (CD=0.85). 

Concluimos que el modelo de Vandermeer 1989 es un modelo heuristico muy bueno y una 
herramienta predictiva bastante satisfactoria, que puede ser mejorada significativamente 
cuando se introducen términos no lineales en su indice de vecindario. 

 



Abstract 

It is generally agreed that preserving the biological diversity of agroecosystems is one of 
the requisites to make them sustainable. Frequently, mixed crops show several advantages 
over the corresponding monocultures. However, not all mixed crops are ecologically and/or 
economically viable and it is therefore necessary to develop efficient strategies and tools to 
evaluate their production under particular conditions. 

The coexistence of two or more species, and their respective yields, depend to a large 
extent on the balance between interference, on the one hand, and facilitation, on the other. 
The spatial arrangement and temporal variation in sowing and growing of individual plants 
influences the intensity of these interactions. Empirical exploration of a wide range of 
spatial and temporal arrangements quickly becomes incredibly complex and expensive. 
Therefore, predictive modeling of the growth of mixed crops, based on sound theoretical 
arguments of ecological interactions, may be one of the best and least expensive predictive 
tools available. 

In the last two decades, there have been important developments in modeling the growth of 
mixed crops at the individual scale taking into account their precise spatial relationships. In 
the 1980's John Vandermeer began the exploration of this modeling strategy as a tool in the 
design of mixed crops, and in 1989 proposed the basis of a dynamic model as the simplest 
option to simulate their temporal and spatial scales. "Aggregated", static models cannot 
take into account variation in these scales, and physiological models (although potentially 
more powerful than Vandermeer's 1989 model) ate only beginning to be developed and 
have confronted similar problems to those found in physiological models of monocultures. 

The aim of this investigation was to evaluate and further develop Vandermeer's 1989 
model. In order to do so: 

a) We identified the model's biological and ecological premises as well as its qualitative, 
dynamic consequences. 
b) We identified those aspects of the model that make it more useful than Vandermeer's 
static model of 1984 and 1986. 
c) We grew a complex association of two species with several cohorts and spatial 
arrangements, and recorded growth at the individual level. 
d) We developed computer programs to simulate growth and perform statistical analyses of 
both deterministic and stochastic versions of Vandermeer's model, and of other alternative 
models. 
e) Employing a neutral model, we tested the most critical and least studied premises of 
Vandermeer's model, particularly with regard to the assumption of linearity between an 

_ individual's interaction index and its neighbors. 
f) We tested the capacity of the model to predict the dynamics of mixed crops other than 
the ones used to estimate its parameters.



  

g) We compared the performance of Vandermeer's model with modified versions of this 

and other models in the literature. These modifications abandon the assumption of linearity 

in the neighborhood index at the cost of increasing the number of functions and parameters. 

The most important results were: 

The neutral model indicated that the premises of additivity and proportionality of the 

interactions among individuals are acceptable approximations of reality. In consequence, 

the model's predictive power was satisfactory (0.89<R?<0.92). These conclusions, obtained 
with the deterministic and simplified versions of both the neutral model and Vandermeer's 
model, were also supported by their stochastic versions. Nonetheless, we found evidence 
that interference is more asymmetrical than the model assumes. When re-analyzing the 
model's structure, it became evident that it cannot differentiate between the asymmetry of 

the growth curve and the asymmetry of interference. Therefore, the model can produce 
asymmetry when it does not exist, deny it when it exists, or produce forms of asymmetry 

that are not biologically plausible. Thus, in order to make the model more general, it is 
necessary to modify it so that these two forms of asymmetry can be differentiated. 

Aikman (1990) proposed a dynamic model for monocultures with cohorts in which 
asymmetric competition is explicit. We expanded this model to include mixed crops and 

found that, despite a higher number of functions and parameters, its power was surprisingly 
low, at least when fitted to our experiments. The causes of this model's poor performance 

in crops with intense interference and divergent growth trajectories may be related to the S- 
shaped form of the equilibrium isoclines. These isoclines produce a bi-stable system in 

which the stable equilibrium points may be far from the conditions of dominance- 
suppression such as those studied here and by Aikman himself. 

AS an alternative, we produced a modified version of Vandermeer's model in which a target 

plant's neighbors’ biomass is raised to a power to be estimated. In this way, the neighbors’ 
effect on the target plant may be more than proportional to their weight or less than 
proportional to their weight. In addition to introducing the possibility of asymmetric 
interference, the new model abandons some rigid allometric assumptions of the original 
model. For example, with four additional parameters, the new stochastic model produced 
R?=0.93 while the corresponding Vandermeer model yielded R7=0.85 . 

We conclude that Vandermeer's 1989 model is a remarkably good heuristic model and a 
rather satisfactory predictive tool, which nevertheless can be improved significantly when 

non-linear terms are introduced into the neighborhood index. 
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Capitulo 1 

Justificaci6n y Objetivos de la Investigaci6n 

En esta investigacién desarrollamos y evaluamos una propuesta formulada en 1989 
por John Vandermeer (Vandermeer, 1989) para modelar el crecimiento de dicultivos 
mediante sistemas diferenciales autonomos en la biomasa, a escala del individuo y 
con espacio explicito que, ademas de poder ser util para el estudio de la ecologia de 
comunidades vegetales en general, pudiera tener aplicaciones practicas importantes 
en el disefio ecolégico de cultivos diversificados. Nuestras principales motivaciones 
para realizar esta investigaci6n fueron las siguientes : 

1. La diversidad es un atributo estructural y funcional de la biésfera que se puede 
apreciar en todas sus escalas espaciales. La eliminaci6n, fragmentacién, 
simplificacién y degradacién de habitats naturales ocasionada por la agricultura es 
la primera causa de pérdida de biodiversidad a nivel mundial (Hatfield and Keeney, 
1994; Hougthon, 1994; Vandermeer, 1996; ). Esta pérdida alcanza a los propios 
sistemas agricolas y esta entre las causas de su deterioro (Garcia-Barrios y 
Garcia-Barrios, 1992; Swift and Ingram 1996) 

La diversidad de los agroecosistemas, en todas sus escalas espaciales, 
posiblemente sea un atributo necesario para hacerlos sustentables (Edwards, 1989; 
Altieri, 1992; Edwards et al., 1993; Vandermeer, 1995; Tilman, 1996; Tilman et al. 
1996; Waitner, 1996), y (sin menoscabo de la proteccién de areas naturales) puede 
ser la via mas importante para conservar miles de especies animales y vegetales 
(Perfecto et al., 1996; Vandermeer, 1996; Swift and Ingram, 1996) y para mantener 
la capacidad de la Tierra para amortiguar fendmenos perjudiciales de escala global. 

2. En este estudio ponemos atencién en el nivel mas fino del paisaje agricola 
diversificado: la asociacién de cultivos en la parcela. Existen multiples formas de 
asociar dos o mas especies de plantas en el mismo predio agricola (Kass, 1978; 
Vandermeer, 1989; Francis, 1990; Liebman, 1995). Puede tratarse de mezclas de 
anuales con anuales, anuales con perennes y perennes con perennes. En regiones 
templadas, ta asociaciones mas comunes son las mezclas de gramineas y en menor 
grado las de gramineas y leguminosas; en el trépico son comunes éstas Ultimas y 
las mezclas de tubérculos con gramineas, leguminosas y/o con arbustos y arboles 
frutales. Algunos autores enlistan mas de 50 pares de especies comunmente 
asociadas en diferentes partes del mundo (Kass, 1978; Vandermeer, 1989). La 
diversidad reportada en la literatura va de dos 6 tres cultivos (p.ej el maiz-frijol- 
calabaza en Mesoamérica) hasta 40 6 mas especies (p.ej. los huertos familiares de 
Java) (Garcia-Barrios y Garcia-Barrios, 1992; Garcia-Barrios et al., s/f; 
Vandermeer 1997). 

3. Los policultivos son -al menos en el trépico- tan antiguos como la agricuitura 
misma, y hasta principios de este siglo eran muy comunes en todo el mundo. En las
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regiones templadas industrializadas, la mecanizaci6n y el uso intensivo de 

agroquimicos no fueron disefiados para este tipo de agricultura y la desplazaron 

casi por completo (Kass, 1978; Vandermeer, 1989); en 1974 se cultivaban en ellas 

sdlo 2.5 millones de has. con mezclas de gramineas y una superficie mucho menor 

de gramineas con leguminosas (Kass, 1978). En los paises tropicales todavia son 

comunes los policultivos y se encuentran con mucho mas frecuencia en la 

agricultura minifundista de alimentos basicos que en la de productos comerciales. 
La importancia de los policultivos en el trépico varia enormemente. En 1989 
ocupaban desde un 14% de fa superficie agricola en la India hasta un 94% en Malawi 
(Vandermeer, 1989). Los policultivos no son sistemas agricolas estaticos en la 

agricultura campesina contemporanea. Apreciamos que -al menos en México- 
diversas fuerzas internas y externas a la unidad de produccién minifundista 
propician la persistencia de estos sistemas, a la vez que otras tienden a 

simplificarlos 6 desplazarlos (Garcia-Barrios y Garcia-Barrios, 1992); lo mismo 
debe estar ocurriendo en muchas otras regiones campesinas del mundo sujetas a 
politicas econdémicas y sociales similares. Los sistemas agricolas campesinos (y en 
particular su grado de diversidad) estan siendo continuamente redisefiados por los 

agricultores. 

4. La construccién de sistemas de policultivo ha sido un proceso histérico de ensayo 
y error en el que paulatinamente cada grupo de productores va encontrando 
localmente qué especies pueden asociarse con ventaja. Las condiciones ambientales 
y sociales de la produccién cambian continuamente y con ello los criterios con los 
que el agricultor decide si un cultivo asociado aventaja 6 no a sistemas mas 
simples como el monocultivo. Para promover la persistencia y desarrollo de la 
agricuitura diversificada en fas condiciones actuales de cambios acelerados que 
rebasan con frecuencia el ritmo de fa exploracién empirica, puede ser importante 
acompafiar los esfuerzos del productor con una exploracién teérica y experimental 
mas amplia y sistematica que contribuya a evaluar las practicas actuales y a 
disefar sistemas diversificados acordes a las nuevas circunstancias. Una de los 
elementos de este disefio es determinar el rendimiento biolégico de distintas 

variantes de un sistema diversificado, traducir este rendimiento a diferentes 
indices de desempefio ecolégico, econémico y social y elegir con estos criterios los 

disefios mas promisorios para instrumentarlos. 

4. En condiciones edaficas y mesoclimaticas dadas, la posibilidad misma de la 

coexistencia de dos cultivos en una parcela y sus respectivos rendimientos 
biolégicos resultan de la presencia e intensidad de la interferencia (Donald, 1958; 
De Wit, 1960; Vandermeer, 1981; Harper, 1990), la facilitacion directa (p.ej el 
efecto de nodriza)( Bertness y Callaway, 1994; Callaway, 1994; Briones et al., 
1996; Pugnaire et al., 1996; Ramirez, et al., 1996) y la facilitacién indirecta entre 
las plantas (p.ej la proteccién contra algiin herbivoro 6 patégeno) (Perrin, 1977; 
Boucher, 1985; Singh et al., 1986; Vandermeer, 1996), que a su vez dependen de los 
atributos de las especies cultivadas y del disefio y manejo del sistema.
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El arreglo espacial y temporal de los cultivos influye de manera muy importante en 

las interacciones ecolégicas mencionadas (Ross y Harper, 1972; Mack y Harper, 

1977; Fowler, 1984; Wilson, 1988; Ellison y Rabinowitz, 1989; Vandermeer, 1989; 

Arias et al., 1990; Natarajan, 1990; Fukai y Trenbath, 1993; Kanwar, 1993; Chavero 

y Fernandez, 1994; Gerry y Wilson, 1995 ) y por lo tanto en fa viabilidad y 

desempefio de la asociacién. Los arreglos espacio-temporales del policultivo pueden 

ser muy diversos (Kass, 1978) : sus componentes pueden ser sembrados 

simultaneamente 6 con poco 6 mucho desfase; las cosechas tambien pueden 

coincidir 6 no. El arreglo espacial puede ser desordenado 6 uniforme, y en este 

segundo caso los cultivos pueden ir intercalados entre surcos, intra surco, en 

bandas, ocupar la misma cepa, 6 arreglarse en una combinacién de estas formas. El 

policultivo puede ser de altura relativamente homogénea 6 tener dos 6 mas estratos 

verticales . 

5. La exploraci6n de disefios espacio-temporales en monocultivos se limita por sus 

propia naturaleza al estudio de densidades globales de siembra ( Willey y Heath, 

1969; Watkinson, 1980) y ocasionaimente al arreglo geométrico de las plantas 

(Pant, 1979; Soetono y Puckridge, 1982). Para describir y predecir relaciones entre 
densidad y rendimiento en monocultivos se recurre preferentemente a fa 

experimentaci6n agronémica empirica y ocasionalmente al uso de modelos 

empiricos sencillos (Willey y Heath, 1969). Cuando se consideran asociaciones de 

dos 6 mas cultivos, la exploracién de una gama amplia de disefios espacio- 

temporales se vuelve con frecuencia muy dificil y costosa (Vandermeer, 1989) con 

los métodos de experimentacion convencionales de la agronomia de monocultivos 

( p.ej Federer 1993). Los modelos heuristicos y predictivos del crecimiento y 

rendimiento de cultivos asociados pudieran ser una herramienta til y menos 

costosa para explorar analiticamente 6 por simulacién diversos disefios espacio- 
temporales y estimar sus rendimientos biolégicos, a fin de traducir éstos al indice 

6 indices de desempefio pertinentes, tales como los resefiados por De Wit (1960) ; 

Willey (1979); Chargoy (1996); Vandermeer(1989), y llevar a experimentacién real 

los disefios mas promisorios. 

6. La modelacién dei crecimiento y/o rendimiento biolégico de individuos y 
poblaciones de plantas en comunidades mono y poliespecificas ha recibido atencién, 

con distintos énfasis, en los campos de la fisiologia vegetal ( p.ej. Richards, 1959; 

Causton y Venus, 1981; Charles-Edwards, 1982; Thornley y Johnson, 1990; 

Pachepsky y Acok, 1996), la agronomia (p.ej. Berry, 1967; Aikman y Watkinson, 

1980; Weiner, 1982; Vandermeer, 1984; Vandermeer, 1989; Arias et al., 1990; 

Thornton et al., 1990; Kropff et al., 1992; Kiniry et al., 1992; Caldwell y. Hansen. 

1993; Uehara y Tsuji, 1993; Bouman et al., 1996) , la silvicultura (p.ej. Daniels et 

al., 1986; Biging y Dobbertin, 1992; Huston, 1992; Zeide 1993; Vanclay, 1994), la 

ecologia vegetal (p.ej. Kira, 1953; Koyama y Kira, 1956; Diggle, 1976; Ford y Diggle, 

1981; Slatkin y Anderson, 1984; Pacala y Silander, 1985; Hara, 1986; Pacala, 1986; 
Crawley y May, 1987; Tilman, 1987; Hara, 1988; Caswell, 1989; Caswell y John,
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1990;. Tilman, 1990; Cain et al., 1995) y la ecologia tedrica de poblaciones y 
comunidades (p.ej. May, 1981; Bonnan, 1988; Keddy, 1989; Guowei et al., 1991). 

Una revision de la literatura , mas amplia que la ejemplificada en el parrafo 
anterior, muestra que las estrategias de modelacién del crecimiento y rendimiento 
de las plantas son muy diversas y reflejan los distintos propésitos practicos, 
filosofias y estilos de modelacién, el conocimiento empirico y entendimiento 
teérico de los fenédmenos involucrados, las capacidades de andlisis matematico y 
estadistico, las posibilidades de programacién y de cémputo, y la disponibilidad de 
datos requeridos que han imperado en diferentes lugares y momentos histéricos. No 
pretendemos hacer una clasificacién comprehensiva de estas estrategias de 
modelaci6n; solo diremos que estos modelos pueden incluir explicitamente Ja 
dinamica de los recursos que comparten las plantas (plantaA<->Ambiente<->Planta 
B) 6 limitarse a expresarlos implicitamente en los parametros de crecimiento y/o 
interaccién ecolégica (planta A<->Planta B). Pueden tratar a las poblaciones de 
forma completamente agregada 6 semiagregada (por grupos de tamafio 6 edad), 6 a 
nivel del individuo e incluso de sus médulos y Organos. En consecuencia, el espacio 
(y la forma en que las plantas se apropian de él) puede ser expresado en términos de 
fa densidad global 6 ser hecho explicito a diferente grado de detalle. Los modelos 
pueden ser estaticos y referirse unicamente a la biomasa final 6 produccién de 
semillas, 6 ser dinamicos y describir las trayectorias del crecimiento de las 
plantas 6 sus partes. Los modelos pueden ser monoespecificos, biespecificos 6 
poliespecificos. Finalmente, segin su complejidad pueden tener solucién analitica 6 
bien solucién numérica mediante simulacién. 

7. En ia literatura de modelacién de cultivos hay un claro predominio de modelos 
monoespecificos. A grosso modo, su tendencia histérica en los ultimos cuarenta 
afios ha sido transitar desde los modelos pequefios, analiticos, fenomenoldgicos, 
estaticos y agregados (p.ej. Koyama y Kira, 1956; Willey y Heath 1969) hacia 
modelos mecanisticos de simulacién con gran cantidad de variables, funciones y 
parametros ambientales y fisiolégicos, que necesariamente son dinamicos y que 
ocasionalmente estudian los procesos al nivel del individuo 6 sus partes (p.ej. Ford 
y Sorrensen, 1992; Kiniry, et al. 1992; Uehara y Tsuji, 1993; Bouman et al., 1996). 
Los contados modelos de cultivos asociados se ubican generalmente en un extremo 
(Firbank y Watkinson, 1990) u otro ( Thornton et al.1990, Caldwell y Hansen. 1993), 
y se han generado por extensién de los primeros. 

8. En el campo de la silvicultura, y sobre todo de la ecologia vegetal, se han usado 
modelos similares a los de la agronomia pero ha habido en las Ultimas dos décadas 
un desarrollo importante de modelos a la escala del individuo y con espacio 
explicito (De Angelis y Gross, 1992) que intentan predecir el crecimiento y/o el 
rendimiento de las plantas como funcién de los atributos de su vecindario local. El 
nivel mecanistico y las formas de representar el vecindario y su efecto son 
variadas. Se trata de modelos monoespecificos y ocasionalmente poliespecificos. La 
mayoria son estaticos, y los dinamicos han sido generados para monocultivos con
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cohortes. No detallaremos aqui esta estrategia de modelacién puesto que la 

abordaremos para el caso especifico de los modelos que investigaremos, y dado que 

para un tratamiento mas general existen excelentes revisiones recientes sobre el 

tema, a las que remitimos al lector interesado (Bonan, 1983; Daniels, R. et al., 

1986; Bonan, 1988; Firbank y Watkinson, 1987; Firbank y Watkinson, 1990; 

Benjamin y Sutherland, 1992; Biging y Dobbertin, 1992; Czaran y Bartha, 1992; 

DeAngelis y Rose, 1992; Ford y Sorrensen, 1992; Murdoch et al., 1992; Judson, 1994; 

Bascompte y Solé, 1995). 

9. En la decada de los 80’s Vandermeer inicié el desarrollo de una serie de modelos 

para el disefio de policultivos basados en la teoria de las interacciones ecolégicas 

en poblaciones y comunidades, Lo motivé la idea de que la ecologia vegetal tiene en 

la agricultura un espacio experimental inmejorable para poner a prueba muchos de 

sus postulados, y a la vez tiene mucho que aportar al desarrollo de una ingenieria 

agricola orientada hacia una produccién ecolégica y socialmente sustentable. 

Durante esos afios transit6 de un primer modelo estatico agregado (Vandermeer, 

1984) a uno estatico a la escala del individuo y con espacio explicito (Vandermeer, 

1984 ;1986) del cual generé fa versi6n dinamica en 1989 (Vandermeer, 1989) . El 

modelo de Vandermeer 1989 resuita atractivo pues podria ser la opcién mas simple 

para simular el manejo simultaneo del espacio y e! tiempo en un policultivo. Los 

modelos estaticos agregados de policultivos no tienen esta capacidad y los modelos 

fisioldgicos (aunque potencialmente mds poderosos que el modelo de Vandermeer 

1989) estan apenas en desarrollo y probablemente enfrentaran los mismo problemas 

teéricos, de construccién, de estimacién de parametros, de predecibilidad y de 

dificultad de acopio de los datos que requieren, y que han sido identificados para 

modelos similares de monocuitivos & otros modelos de grandes dimensiones 

(Costanza y Sklar, 1985; Rackso y Semenov, 1989; Luckyanov, 1993; Aggarwal, 

1995; Hakanson, 1995, Bouman et al., 1996). Las distintas estrategias de 

modelaci6n estan vigentes y hay controversia respecto de sus posibilidades y 

limitaciones (p.ej. Firbank y Watkinson, 1990; Tilman, 1990; Ford y Sorrensen, 

1992). Nosotros no pretendemos que una sola estrategia de modelaci6n pueda dar 

respuesta a todas las necesidades. Por el contrario, pensamos como otros 

(Vandermeer 1989, Kropff y Lotz; 1992) que cada tipo de modelo tiene una funcién y 

la mejor estrategia es hacer un uso anidado de modelos con distinto nivel 

mecanistico y de agregacién, y moverse de unos a otros como se hecho 

recientemente en algunos estudios de la interaccién entre cultivos y plantas 

arvenses (Kropff y Lotz, 1992; Kropff et al., 1992; Weaver et al., 1992). Lo 

interesante es identificar las capacidades y limites del modelo propuesto por 

Vandermeer para poder ubicar su funcién en este tipo de estrategia de modelacién 

multiple que podria permitir el estudio de {ios atributos dinamicos de 

sustentabilidad de sistemas de mayor complejidad, de los cuales la asociacién de 

cultivos es apenas un subsistema. 

10. Tenemos evidencias de que el modelo de Vandermeer es un buen modelo 

heuristico. En simulaciones que realizamos previo a esta investigacién (Garcia 
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Barrios datos inéditos; figuras 1.1 a 1.3) constatamos que el modelo es capaz de 
reproducir cualitativamente varios de los comportamientos dinamicos que han sido 
descritos en comunidades naturales y experimentales de plantas : coexistencia y 
exclusi6n (Harper, 1990), jerarquizacion de tamafios (Weinery Solbrig, 1984), 
autoaclareo (Westoby, 1984), formacién de distribuciones sesgadas de tamafio 
(Gates, 1982) y patrones espaciales autoorganizados (Franco y Harper, 1988 ). Los 
buenos resultados obtenidos en dos experiencias de validacién del modelo estatico 
de Vandermeer (Vandermeer 1984, 1986) sugieren que la version dinamica podria 
ser un buen modelo predictivo, como to requiere su uso para la estimacién y 
evaluacién de rendimientos y de indices de desempefio derivados de éstos. Hasta la 
fecha en que iniciamos esta investigacién, el modelo dinamico de Vandermeer 
(1989) no habia sido desarrollado y estudiado mas alla de su planteamiento general, 
ni sometida a prueba su capacidad predictiva (Vandermeer, comunicacién personal). 
Nuestro objetivo fué iniciar la validacién dei modelo a través de evaluarlo en los 
siguientes sentidos: 

a) caracterizarlo, estudiar su estructura y verificar que sus comportamientos son 
cualitativamente acordes a los fendmenos que pretende reproducir. En particular, 
identificar sus premisas biolégicas y ecolégicas y sus consecuencias dinamicas 
cualitativas. 

b) identificar en qué aspectos puede ser mas dtil que ef modelo estatico previo de 
Vandermeer (1984,1986) para disefar situaciones en las que el policultivo aventaja 
a los respectivos monocultivos. 

c) poner a prueba las premisas mas criticas y menos estudiadas del modelo, 

relativas a ciertos supuestos de linearidad contenidos en su indice de interaccién 
con las plantas vecinas. 

d) evaluar la calidad dei ajuste asociado a la estimacién de los parametros del 
vecindario. 

e) evaluar la capacidad del modelo para predecir la dinamica de dicultivos distintos 
al usado para estimar los parametros del modelo. 

f) comparar el desempefio del modelo con el de otros afines, generados por nosotros, 
que relajan algunas premisas del indice de vecindario a costa de un mayor numero 
de funciones y/6 par4metros. 

La investigaci6én se realiz6 de enero de1994 a diciembre de1996 en El Colegio de la 
Frontera Sur-Sede San Cristébal de las Casas, Chiapas. En este periodo a) se estudid 
analiticamente y mediante simulacién el comportamiento del modelo; b) se 
construy6 un invernadero de 200 m2 para realizar los experimentos del estudio y se 
adquirié el equipo de medicién y de procesamiento de datos; c) se disefaron y 
establecieron dicultivos experimentales exploratorios y definitivos apropiados al



  

  

*1e309 eseUolq a 

i 

      

P ugtoe Lnunsy 

oTpeaoid TENPFATpUL esenotq 

Teuoyoe god pepysuep 
odmet3 

aod (esem0Tq) oJUeTUTpUeT 

  

  

  

        

    

A 

Folg op peprun 
*oaue{oogne ap eAung 

aw 2 some 
BRA ot em mm et 
a5ush 
S22ncas cee ce em 
Rae 
Saearasaeamanitms = a 

sam fe 
pe ome ee 

soa aan. i | 
amas mw we 

*souewey ap as oa mw feo oe 
[eopq4ea Lbysed eemaga es "a om 

[ap [eleIel easTA = 
seers a tem we 

poe | a8 geen mw = o” a3. 0 Ree 
ssequetd ap anaes 2 2 @ gaze nS OG 

sourwe] ap uoTonqTjaistg amean aa: f zenen 

SagBaeae & 
a 5b 2 Ba na om @ 

Rau Se 2m 
2m Cea a 

2 et Be 2 ek ee iat 
2 
GGfGRse 2 wR So we 
ams: 
TARE Bee ee wm ea 
asm SG awe 

*(eplao sod eseworg ap peptjues 
®{ wejousp anb [euLBiso [a ua sau0loo 
OP SAL9xtd) SOMPLALPUL ZEXZE OP ZLuqeW 

-njoxe A oaiepooqne ‘ugpoezynbaeiaf ap o7Dazo Top ugt 
*BATATZEdUOD UOTS 

oe8edoid et eazasqo as £ 
o2jqua2 Ta Us spwep se, anb sapuris spu ,eTn3ugyd, eun ,gzquies, ag -zpapafe op 
- OU@sSTp Uod seToedse sop op OATZ{N UN Op OTIORTSUeIZ OPEIss Top UOTE TNUTS “he Big 

a 

=A 

 



  

* [BO eWese!q sp UOlsetnUNoY 

1 
ae 

    

  

      

  

   

    

my A *oase{SoyNe ep RAsnd 

SB A We Ensen 
SSRIS SSR Te ee a ‘= SGenSE cena a SRE A oa a ev a 

SOUS RS 
= 

a oom “a “souewe} ap PRE 0 ke SY A A 
Leotasen Lisded SEER mmGER meme” Top Tet9qeT FASTA SEGSCmEs me cI 

bed , eee sora gerreEse ears mae at im a - 
RED ES 

SESE = 
ERCSReE TP 

ZEST e = ECT 
= 2 se we eo Be 
eC S555 es 5 5 *seque|d op 

Soyewe} ap uotonqiugsig a sas = = fam = 
Re ee os nee 

an & Z SSS SSR 
AG a Os ae a me 
Rene PARLE ee 

~ HSCS OSTEO eee     *(2piao 20d esewo1g ap pepiques 
EL uRjousp enb [eurbiso [a ua sau0joo 
SP SBLexXig) SOMPLALPUL ZEXZE Op ZizqeW 

T'E ‘343 PT ep ugToeqoU eT opueyNSys sopeozem up se seoTy"IB set ap safo 
So] "a, a0m7eTN8e1 sopetordss ‘sywap sey enb sepuez8 spa ,setnrugtd, ¢ ,uorequas,, ag 

“zgapefe ap oyasTp uod sayoadse sop ap OATI{N2 uN ep OTI0R;SUeI3 OPeisa Tap ugpoeTnuts S$ ‘624 

 



  

oase[o03ne ap eaung 

*sequeid 
ap sovewe, ap uglonqiagsig 

*soyewe3 ap 
LeD1449A Lt yseg 

[@P TBISFEL LISTA 

* {2903 esewoiq ap ugloe(numoy 

  

  

            

B
e
 

8 
4
.
8
 

a 
a
o
s
 

a
s
 

a 
a
6
 

8 
a
8
 

5 
B
G
 

a 
a
o
e
 

e 
A
B
 

ag 
B
O
A
 

8 
B
O
A
 

& 
B
A
 

a 
a
o
n
 

e 
& 8 a 

  

(epta sod eseutotq ap pepiques 
®{ ueqouap anb |eulbis0 1@ ua saz0joo 
ap Sopaxid) SOMPIALpUL ZEXZE BP ZLwIeW 

T'L ‘S313 PL Bp ugToejou eT OpueTNsTs soproiem upjsea sRoTsPAz 
- Sel ap sofe soy *OATI[NO opunses Tap peputTsea eT ua eATITIeduOD 

UQTSNTOKe Opn ey OTpzey Ta uy “9L:T ugTosodoad us soaTqyNs 
sop ap ugToeyo0se eun ap ouriduwal oTA0jTSUeAY Opejss [op UQTORTNUTS * rey ‘Bia 

  

 



N “18307 eselolq ap ugLoRinWNoy 
  

  

    

  

  

    

1 

1 . 

a A 
‘oauepooqne ap eAung - 

om ow Sm wee Co Ce ee ee eo m oe om pom a er) a oe 
es = om 8 =e ges 

a e w @ a2. oom a3 om es 8 Bu Ree mh ake 2 ee oe oe ne few 2 one Rete eee Ree oe ee 
Ces eee ee 

‘soyewe? OP im mm | a) LEOLGUOA Ltysag = o 

TeP TETOIPT C2STA | Oy ee te ee cry oom me tt me aaa. 
Ce ee ee ee) 
= aa. =e 
Saget em ge ee ee me ee ne | ane *sequeid ea B 

op souewez ap ug tong iaqsig eo. ee ee gg 

ao oo | =o 8 
oo oe em 

ae) @ 8 o@ om ay 
Be bee oe oe ee 
ome on nsw 

= B 
ams au 8 os w   

  

  

(eplao sod esewo1q ap pepiques 
By uejouep anb jeut6iuo ta ue seuojoo 
Sp Salextd) SOMPLALpUL ZEXZE OP ZLuQeYW 

_ T°l ‘83 eT op ugporjou Be] opuaynZys sopeosem upase SeoTy 
p18 sel ap safe soy *oaTQTND opunses [ep pepuTosea BL Ue eATaTQedmos 

- UOTSNTOXS OpTAinso ey oFpaei Ta uq *9T:T ugFoaodoad ua soata{no 
Sop op UgToRTOOSe BUN Sp OTpieq OFAOITSURI} OPEyse [ep UOToOeTAUTS “ugpenuquod ‘e't “Bid 

 



  

8 

caso; d) se escribieron dos programas de cémputo AGRODINAMICA (Garcia- 

Barrios,1994) y VCROPS (Mayer y Garcia-Barrios, 1996) para la simulacién espacio 

temporal, la estimacién de parametros y la evaluacién estadistica y grafica de la 

bondad de ajuste; e) se generaron cuatro modelos afines para compararlos con el 

modelo estudiado y f) se analizaron e integraron los resultados del estudio. 

En el capitulo 2 exponemos la evolucién de los modelos de Vandermeer desde su 

versiOn estatica agregada hasta la versién dinamica con espacio e individuos 

explicitos que nos interesa. Estudiamos analiticamente las premisas y 

consecuencias dinamicas del modelo. Finalmente, explicamos, a traves de una serie 

de simulaciones realizadas con el programa AGRODINAMICA (Garcia-Barrios, 1994; 
Anexo A), la importancia de poder modelar los tiempos de siembra y cosecha en 

sistemas de dicultivo, a la luz de reconsideraciones recientes de la teoria ecoldgica 

sobre los procesos que permiten la coexistencia de las plantas. 

En el capitulo 3 presentamos los materiales y métodos usados en la investigaci6n. 

Ponemos énfasis en la estrategia para poner a prueba las premisas criticas del 

modelo de manera més directa e informativa que el coeficiente de determinacién, y 

describimos el disefio de los dicultivos experimentales con cohortes que usamos 

para este y otros fines. Describimos muy brevemente el segundo programa de 

cémputo VCROPS (Mayer y Garcia-Barrios, 1996) y remitimos al lector al anexo B 

para mayores detalles. La presentacién de los modelos alternativos que 

desarrollamos la posponemos hasta el capitulo 5 en el que son comparados con el 

modelo de Vandermeer (1989). 

En el capitulo 4 empezamos con una breve descripcién empirica de la dinamica de 

cada uno de fos 5 grupos de plantas que formaron cada dicultivo experimental y 
damos evidencia de los procesos de facilitacién directa e interferencia observados 
entre los grupos, asi como de algunos mecanismos subyacentes a estos procesos. 
Nos iimitamos a un resumen de lo anterior y remitimos al lector al anexo C para los 
detalles. La mayor parte del capitulo se dedica a presentar y discutir los resultados 

de la evaluacién de las premisas del indice de vecindario y de la capacidad de 
prediccién de! modelo de Vandermeer (1989). 

En el capitulo 5 identificamos Jas limitaciones estructurales del modelo de 

Vandermeer (1989) para capturar situaciones de interferencia asimétrica entre los 

cultivos, y desarrollamos dos grupos de modelos afines que consideran esa 

situacién y cuyos resultados se comparan con los del primero. 

En el capitulo de conclusiones recapitulamos ios aspectos centrales de la 

evaluaciébn del modelo de Vandermeer. Concluimos que el modelo es un excelente 

modelo heuristico y un modelo predictivo muy satisfactorio, con algunos problemas 

estructurales que pueden ser parcialmente resueltos con las modificaciones que 

sugerimos en el capitulo 5.



Capitulo 2 

EI Modelo Dinamico de Vandermeer (1989), y su Utilidad Potencial para 

la Exploraci6n de Disefios Espacio-Temporales de un Policultivo. 

! inamico d 

EI planteamiento de un modelo dinamico relativamente simple para el disefo 

espacio-temporal de policultivos derivé del interés de John Vandermeer durante los 

afios ochenta por desarrollar la teoria y las herramientas de la ecologia de cultivos 

asociados. El partié con la idea que ta ecologia teérica de poblaciones y comuidades 

tiene en la agricultura un espacio experimental inmejorable para poner a prueba 

muchos de sus postulados y, a la vez, tiene mucho que aportar al desarrollo de una 

ingenieria agricola orientada hacia una produccién ecolégica y sociaimente 

sustentable. 

EL modelo puede tener particular utilidad para explorar una amplia gama de disefios 

espacio-temporales de una asociacidn de una manera eficiente, a fin de identificar 

con mayor facilidad disefios promisorios. En monocultivos resulta sencillo 

identificar densidades éptimas si se construye una curva empirica de n densidades 

vs sus respectivos rendimientos, a la que puede ajustarse una funcién matematica 

relativamente sencilla, por ejemplo, un modelo inverso ampliamente validado por 

diversos autores (Willey y Heath 1969; Watkinson, 1980; Vandermeer, 1984) de la 

forma general 

Y= NK/(1+aN?) 

donde Y es la biomasa producida por unidad de superficie; K es el peso en la cosecha 

de la planta sin interferencia de vecinos; N es el nimero de individuos por unidad de 

superficie y a y b son parametros empiricos por estimar. 

Hacer lo mismo en el caso de un solo arreglo geométrico de dos cultivos requeriria 

explorar n@ combinaciones de densidad, y n® para tres-cultivos. Aan a la misma 

densidad, los arreglos geométricos practicos de dos y tres especies son muchos 

(figura 2.1), y la asociacién da pie a muy diversos grados de traslape temporal 

entre sus componentes. La exploraci6n de disefios espacio-temporales se torna 

complicada y rapidamente inmanejable desde el punto de vista logistico con el 

enfoque convencional de experimentacién y estimacién de rendimientos usado con 

los monocultivos (Vandermeer, 1989). En la década de los sesentas y setentas se 

intensificé ta exploraci6n empirica sistematica de disefios aditivos (Harper, 1990) 

y series substitutivas sencillas a densidad global constante (De Wit, 1960) 0 con 

cambios sistematicos de densidad (Firbank y Watkinson 1990). El efecto del tiempo 

de interaccién entre dos 6 mas especies se ha explorado sistematicamente en los 

sistemas de interaccién entre monocultivo y plantas arvenses (Cousens et al., 1987; 

Rejmanek et al., 1989 ; Weaver et al., 1992), casi exclusivamente a densidades y
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arreglos fijos del cultivo. Son contados los estudios que consideran 
simultaneamente la densidad, el arreglo y el tiempo (p.ej Fowler, 1984). La 

exploraci6én experimental eficiente de una amplia gama de densidades, arreglos y 
desfases de siembra en policultivos ha sido considerada por varios autores como un 
problema dificil de resolver. (p.ej. Francis et al., 1978; Connolly , 1986) 

En 1983-84, Vandermeer y colaboradores iniciaron en la Universidad de Michigan, 
E.U.A. una serie de trabajos sobre la relacién entre fa densidad y el rendimiento en 
cultivos asociados, con el propdsito explicito de aplicar fas teorias ecolégicas de la 
competencia y de la facilitacién al desarrollo de una ingenieria de policultivos. 
Argumentaron que contar con tal teoria y con las herramientas de estimacién de 
rendimientos derivados de ella seria de gran utilidad en el disefio y evaluacién de 
estos sistemas. El desarrollo del modelo dinamico de Vandermeer tuvo tres etapas: 

  

Vandermeer et al.(1984) exploraron primero las posibilidades de una solucién 
analitica de la relacién entre la densidad y ef rendimiento en una asociacién de dos 
especies. Tomaron para ello la ecuacién aceptada como el mejor descriptor empirico 
de esta relaci6n en un monocultivo (Holliday, 1960; Willey y Heath, 1969; 
Watkinson, 1980; Vandermeer, 1984), la extendieron al caso de un dicultivo y 
encontraron la solucién analitica buscada. Después la validaron experimentalmente 
y concluyeron que la ventaja de tener una solucidn analitica no compens6 la 
sobrecarga de parametros y el pobre ajuste obtenido con esta ecuacién (ver detalles 
en Vandermeer et al., 1984 y Vandermeer, 1989). Adicionalmente, el modelo no 
distingue entre asociaciones con la misma densidad global pero distinto arreglo 
espacial de las plantas. Estas conclusiones motivaron a sus autores a explorar un 
modelo estatico alternativo, que exponemos ahora brevemente, y que sera Util para 
entender el modelo dinamico subsecuente. 

i i Vv: " 4 

Premisas del modelo: 

Considérese un dicultivo formado por las epecies A y B. La produccién de biomasa de 
cada individuo Aj en una asociaci6n es igual a su produccién en ausencia de vecinos 
(Ka) menos la reduccién que experimenta ésta por efecto de fa competencia de los 
vecinos de su misma (Aj) 9 diferente especie (Bj). La pérdida que ocasiona-por 
ejemplo- un vecino Aj es proporcional a su peso, y la constante de proporcionalidad 
Gaa(gj) &S una funcién de la distancia (djj) entre ambas plantas. La constante de 
proporcionalidad denota la cantidad de biomasa que pierde la planta blanco (Aj) por 
cada gramo de planta vecina (Aj) situada a una distancia (dij) determinada (figura 
2.2 ). Se considera que las interacciones de orden superior son despreciables.
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Si la situacién es estrictamente competitiva (i.e. no hay facilitacién), Oaa(dj) @S una 

funci6n geométrica decreciente de la distancia: 

aa (dj) = Paadhy Caa 

donde d es la distancia entre los individuos Aj y Aj, y P y ¢ son parametros 

empiricos a estimar (figura 2.2 ). El ejemplo puede hacerse extensivo a las cuatro 

situaciones de interferencia intra e interespecifica que se presentan en un 

dicultivo: 

aa (dj) = Paadi Cea 

Qab (di) = Papdij Cab 

Oba (di) = PhadlyCba 
Abb(ai) = Ppp diy Cbb 

Estas ecuaciones han funcionado adecuadamente en dicultivos en los que no hay 

facilitaci6n neta (Vandermeer 1984, 1986; Garcia-Barrios , datos inéditos). 

Los individuos de un dicultivo forman un sistema en el que todos son influidos y a la 

vez influyen a sus vecinos. La ecuacién estatica del rendimiento final de un 

individuo Aj; que ha crecido hasta su peso maximo en presencia de vecinos de su 

propia especie y de la otra es 

Ka Aja Lijit Oga (oy) iy) + 2 | Oap(ay)Bicay) 

y la de un individuo B; es 

Kg Bi. 2j Op, (ay) Aicai) + 2 ji 045) Bia) 

El estado de equilibrio del sistema puede expresarse algebraicamente como un 

sistema de ecuaciones lineales: 

K=Mw 

Maa |Mas 

  

donde M=   

  Mea |Mgp | 

y cada Myy es la matriz de las constantes ayy que estipula el efecto de los 

individuos de la especie V sobre los de la especie U 

La produccién de cada individuo puede calcularse al invertir la matriz de a’s y 

despejar el vector w con valores de A y B. 

 



      

  

planta "blanco"    A, 

  

  

    

b) 

2 

0; 

1+ 

0 

0 1 2 3 4 5 

Distancia a fa Planta blanco A; 

; Fig. 2.2. 

a) En el modelo de Vandermer 1989, el efecto de una planta vecina de la misma especie (A) 0 de la 
otra especie (B;) es proporcional a su biomasa y a su distancia de la planta blanco Ai. 

b) La constante de proporcionalidad a, disminuye no linealmente con la distancia a la planta Ai. 

Funci6n aj= Pydy ©) . Se presentan curvas para cuatro valores del parametro cij. Py = 1.0 5 cij= 

1.0, 1.5, 2.0 y 2.5



  

12 

MiK=w 

Las variables y los parametros del modelo se estiman experimentaimente de la 

siguiente manera: 

Los valores de Ka y Kg se obtienen tomando para cada especie el promedio de n 

individuos que han crecido en ausencia de vecinos. 

Los parametros P.. y c.. se estiman para cada una de las siguientes funciones 

aa (ay) = Paadiy Cea 

ab (dj) = Papdiy Cab 
Opa (dy) = PhadyCba 
Spp(ai) = Pobdi Coe 

ajustando el modelo de regresién 

(dy) = P. dj-e.. 

(o su versi6n lineal) , al conjunto correspondiente de valores de &..(45j) obtenidos 

experimentalmente para una gama adecuada de distancias. 

Por ejemplo, para estimar los parametros P4, y Cab de 

Gab (dij) = Pap Gy Cab 

Se utilizan unidades experimentales formadas por una planta blanco A; rodeada de 

un anillo de plantas vecinas Aj a una distancia radial dada. Este tipo de unidad se 

establece (con repeticiones) para varias distancias radiales d1, d2.... dn (figura 

2.3). Al final del crecimiento se obtiene de cada unidad el peso de la planta blanco y 

la suma de los pesos de fas vecinas, y se determina un valor empirico de « aa para 

cada distancia experimental : 

Sab (a1) = (Ka > Aaty 72; Bary 

Gab (dz) = (Ka - Aigaay )/24 Baz) 

Sab (dn) = (Ka - Aicavy 725 Bian) 

Se estiman los valores de los parametros que generan el mejor ajuste de 

Gap(d) = Pap d. Cab al vector de o aia) empiricas . 

EI mismo procedimiento se aplica a la estimacién de los parametros de « aa(d), 

Sba(d) Y bb(d)
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Conocido el peso de las plantas sin vecino, se construye el vector K. Definida la 

disposicion espacial de un conjunto de individuos de ambas especies, se estima la 
distancia y el correspondiente valor de ag) de cada par de plantas , usando para 

ello el modelo a | (q) =P, d-©.. que corresponda. 

Se invierte la matriz de a’s de la comunidad y se calcula el vector de incégnitas w. 
Para un cémputo agil de las distancias euclideanas y las as, y para invertir la 

matriz M en un tiempo razonable, se puede automatizar el algoritmo en una hoja de 

calculo para microcomputadora. 

En sintesis, el usuario aporta los valores K de cada especie y las coordenadas de 
cada individuo de acuerdo al disefio de policultivo explorado. E! algoritmo calcula el 
peso de cada individuo en el sistema. A partir de este vector de pesos w se pueden 

hacer calculos posteriores para construir conjuntos de rendimiento (sensu 
Vandermeer, 1989) y evaluar diversos indices de desempefio del policultivo 
estudiado. 

Capacidades y limites del modelo: 

El modelo ha sido validado hasta ahora con un conjunto de arreglos y densidades de 

cultivo de las asociaciones jitomate-frijol de soya y jitomate-frijol de mata 
(Vandermeer et al. 1984, Vandermeer 1986). Vandermeer (1989) sefala que el 
ajuste fue excelente en 9 de 16 intentos de validacién , y discute los casos en los 
que el modelo fallé. Para que el modelo falle es suficiente que las condiciénes de 
competencia sean tan intensas que produzcan la supresi6n y muerte de uno o mas 
individuos. En tal caso ef método lineal predice pesos negativos de estas plantas, 

todo el vector w se altera, y el modelo pierde significado biolégico. 

El potencial del modelo no solo ha sido documentado por sus autores sino 
reconocido por quienes estan construyendo modelos fisiolégicos mas sofisticados 
de policultivos (p.ej., Thornton et al.1990 ). Este modelo est&tico y lineal puede ser 
una herramienta muy dtil si no hay autoaclareo del sistema, si las interacciones de 
tipo no lineal son despreciables, y si no se requiere explorar distintos grados de 
desfase en las fechas de siembra y/o cosecha de los dos cultivos. Cuando no se 
cumplen estas restricciones, se requiere un modelo dinamico con términos de 

interaccién ecoldgica ya sea lineales 0 no lineales.
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El modelo Dinami Térmi ineat el Indice de Vecindari 

En 1989, Vandermeer propuso las bases de un modelo dinamico para aquellas 

situaciones que su modelo estatico distorsiona o que no puede considerar. Los 

argumentos de este modelo son los siguientes: 

Varios autores (Reed y Holland, 1919; Reed, 1920; Robertson, 1923; Lotka, 1926; 

Shinosaki y Kira, 1956) han sugerido que los cambios en la biomasa de una planta 

individual a lo largo del tiempo pueden ser satisfactoriamente aproximados por una 

funci6on logistica : 

(V/A) (dA/dt) = ra(1- (A/Ka)) 

donde A es el peso de la planta individual, Ka es la biomasa maxima que el individuo 

puede alcanzar cuando no esta sometido a la interferencia con otros individuos y ra 

es la tasa relativa de crecimiento antes de que opere el proceso de autoregulaci6n 

del crecimiento (Shinozaki y Kira 1956). 

Se han propuesto otras funciones que describen el crecimiento, entre ellas la 

Monomolecular (Gregory, 1928), la de Gompertz (Gompertz, 1825; Amer and 

Williams 1957), y la de von Bertallanffy (Von Bertallanffy, 1957). Mas 

recientemente, los analistas de! crecimiento de plantas han usado la funcién de 
Richards (Richards, 1959), una funcion generalizada que incluye a las cuatro 
anteriores como casos particulares (Causton y Venus 1981). Se ha criticado el uso 
de estas ecuaciones para analizar el crecimiento de la planta completa (p.ej. 

Causton and Venus 1981) por su incapacidad para representar los detalles de la 

trayectoria de crecimiento del individuo, y por la filosofia no mecanistica que esta 

implicita al aglomerar todas las interesantes propiedades fisiologicas de la planta. 

El uso que Vandemeer propone hacer de estas ecuaciones es construir de ellas hacia 

arriba, esto es, del individuo hacia la poblacién. Sostiene entonces que mucha de la 

critica que es relevante para el fisidlogo vegetal es probablemente irrelevante en el 

caso de la modelaci6n del crecimiento de un conjunto de individuos en interaccién. 

En el modelo de Richards, la tasa relativa de crecimiento (TRC) de la planta 

individual A puede expresarse como 

TRC=(1/A) (dA/dt) = ra4(1- (A/Ka)PA ) 

donde by es la tasa de retroalimentacién o regulacién. Se emplea el término 

retroalimentacién para referirse especificamente al cociente (A/K,). El parametro 

b define entonces el grado de asimetria de la curva respecto de su punto de 

inflexién tal y como se aprecia en la figura (2.4 )
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Fig. 2.4. Modelo de crecimiento de Richards reparametrizado por Vandermeer 1989. Se comparan la 
curvas de crecimiento de la biomasa para tres valores del parametro b. Cuando b=1 el crecimiento es 
logistico. K=100; r= 0.1; b= 0.5, 1.0 y 1.5. Se sefiala en cada curva el punto de inflexin.
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( Vale la pena destacar que Vandermeer reparametriza la version mas general dei 

modelo de Richards, que es 

(1/A) (dA/dt) = ra(1- (cA)? ) 

haciendo c=1/K y por lo tanto dando un sentido biolégico al parametro empirico c. ) 

Queremos resaltar también que el modelo de Richards reparametrizado por 

Vandermeer es solo aplicable durante la etapa de crecimiento sigmoideo que lleva a 

la planta a su peso maximo, previo al proceso de senectud generalizada del 

individuo. En caso de que se requiera incluir esta segunda etapa de decrecimiento, la 

opciédn mas simple es convertir el modelo de Richards en un modelo semiauténomo 

del tiempo como el que utilizamos posteriormente en el capitulo 3. 

Vandermeer argumenta que cuando agregamos un segundo individuo Aj de la misma 

especie al sistema, podemos esperar que la tasa relativa de crecimiento de la 

primera se reduzca, en cualquier punto particular de su trayectoria, en proporcion a 

la biomasa de la segunda. No debemos esperar que el parametro r cambie pues es la 

TRC maxima de la planta. Tampoco que K cambie, pues es la biomasa maxima que la 

planta puede alcanzar en el ambiente especifico estudiado y en ausencia de vecinos. 

Tampoco esperamos que el parametro b se modifique, pues es ta tasa a la cual 

cambia el efecto de retroalimentacién. Si esperamos en cambio que la funcién de 

retroalimentaci6n se vea afectada. Esto es, si la tasa de crecimiento del individuo 

sin competidores respondia de cierta manera en funcién del acercamiento relativo 

de la planta a su biomasa maxima (i.e. la funcién Aj/Ka), deberiamos esperar que lo 

mismo ocurra cuando el segundo individuo esta en su vecindario. En esencia, la 

autoregulaci6n del crecimiento en un individuo ocurre porque sus tejidos responden 

al agotamiento de nutrientes, al sombreado, o a alguna otra forma de competencia. 

Por lo tanto el numerador del término de retroalimentacién (Aj/Ka) puede ser vistos 

de manera mas general como "tejido competidor". Si tal es el caso, la biomasa del 

segundo individuo representa parte de este tejido competidor, aunque no en una 

correspondencia uno a uno con la biomasa del primero . Pensamos entonces que el 

segundo individuo aumenta la biomasa existente a la cual debe responder la TRC del 

primero. La funcion de retroalimentacién se vuelve entonces 

(Aj +%aa(diAj)/Ka 

donde Aj es la biomasa del segundo individuo y Gaa(dyj) el factor de escala que 

convierte biomasa de éste en equivalentes de biomasa del primero. 

Nos interesa resaltar que el argumento de Vandermeer de que la planta detiene su 

crecimiento por competencia entre sus propios tejidos, y que por lo tanto los de los 

vecinos se suman (debidamente ponderados) a este proceso, es en cierto grado afin a 

las teorias que conciben a fas plantas como poblaciones de mddulos (White, 1979;
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Harper, 1990) y es matematicamente elegante y conveniente para construir un 
modelo auténomo en la biomasa. Sin embargo, debe tenerse en cuenta que se trata de 
una simplificacién biolégica, pues el crecimiento se detiene también en un peso 
maximo K debido a restricciones mecanicas, hidraulicas (Niklas, 1993) y 
climaticas (Harper, 1990) y por otras presiones naturales y antropicas ejercidas 
sobre la especie. Es preferible aceptar que la incorporacion del indice de vecindario 
al término de retroalimentacién de Richards tiene mas un sentido practico que una 
fundamentaci6n biolégica suficientemente completa. 

Una variedad de factores afectan el valor de Gaa(dy)- Si por ejemplo dos plantas 

tienen crecimiento determinado y estén en un ambiente de recursos inagotabies, 
sencillamente no se sentiran una a la otra y Gaa(aj) tendra un valor limite de cero. Si 
por el contrario, el crecimiento es indeterminado y los recursos son escasos, Oaa(dij) 

tendera a ser grande. De la misma manera, la proximidad fisica de las dos plantas 
afectara el valor de Gaacdj) Si todas las plantas estan suficientemente lejos de 
manera que tienen poco efecto una sobre la otra, aa(dj) Obviamente tendera a cero. 

Con los argumentos anteriores podemos reformular la ecuacién para describir el 
crecimiento simultaneo de dos individuos de la misma especie: 

(1/A1) (GA1/dt) = Fa(1- (TA + ctga(dy ya 1/Ka)PA ) 
(1/42) (dA2/dt) = ta(1- (TAz+ taacdy,yA1 /Ka)PA ) 

La forma de equilibrio de estas ecuaciones es: 

Ka=Aji+Oga(d,2)Az 

Ka=AztCea(da,)A1 

y el valor de equilibrio de las variables de estado Ay y A es 

A, =A2= Kal 1-oga(dy9))/ (1-0 gata, 2)°) puesto que Craa(d;2)=aa(de1): 

Dado que en la forma de equilibrio ef parametro b se ha cancelado, esta forma sera 
la misma para las funciones Monomolecular, Logistica, Gompertz, Von Bertallanffy o 
Richards. La trayectoria hacia el equilibrio sin embargo no sera igual para todas 
ellas. 

Usando los argumentos biolégicos anteriores, es sencillo extender las ecuaciones al 
caso de un policultivo. El término de retroalimentacién para un monocultivo es : 

TA+(25 OacayAj I/Ka.
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En el caso del dicultivo deben distinguirse los efectos de biomasas de vecinos de 

diferente especie, ie. las biomasas deben escalarse con constantes a distintas. La 

ecuaci6n del individuo A; en dicultivo es : 

(17A)) (Aidt) = Fa(1> (LA +2 jai ot aca + 25 Oan¢a)8i )I/Ka)PA ) . 

Vandermeer concluye su exposicién planteando que el sistema de ecuaciones 

dinamicas de la forma anterior requiere ser estudiado teérica y empiricamente. 

Sefiala que tras de considerable desarrollo y verificacién seria dtil en el sentido en 

que lo es ei modelo estatico, con la ventaja adicional de que permitiria estudiar 

casos de autoaclareo, desfases de siembra y cosecha, cultivos en rotaci6n y relevo, 

sistemas de asociacién de anuales y perennes y la dinamica de arvenses en un 

policuitivo, entre otros. 

slisis del modelo dindmi 

Vandermeer (1989) incorpora al modelo de crecimiento de Richards un término de 

interacci6n con otros individuos, inspirado en el modelo de Lotka (1925) y Volterra 

(1926) de crecimiento de dos poblaciones que compiten en un ambiente dado. En el 

caso particular del crecimiento de dos individuos en interaccién competitiva, ja 

condici6n de equilibrio del sistema (cuando la TRC de ambas plantas es cero) tiene 

una solucién analitica general. Tambien es posible establecer analiticamente (como 
en el modelo de Lotka y Volterra) las condiciones de los parametros K y o que 

definen si ambas plantas coexisten 6 si una suprime a la otra ( Vandermeer 1990). 

Cuando se desarrolla el planteamiento de Vandermeer (1989) para una comunidad de 
dos cultivos asociados en la que cada planta interactda con los demas individuos de 

la misma especie y de la otra, el crecimiento del conjunto se expresa como un 

sistema de n + m ecuaciones diferenciales. 

(1/Aq) (dA, /dt) = ra(1- (TAy+(Zjut Gaa(dy) Aj + z; Sa(d)Bj YK ,)A) 

(1/Ap) (dAp/dt) = ta(1~ (LAn# (Sian GtaatdyyAy + 2; tabcdn)B; 1/Ka)PA ) 

(1/Bn 41) (Baar /dt) = ra(1- [Baer +(Zj crratananyyAi + LGene1) bo(ainery)Bi )1/Ka)?2). 

(1/Brim) (By am/dt) = ra(1- ([Bnsm+(2j OpaldinanyAi + x (jen+m) Xpb(d(nan))8i ee)
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donde j={1, 2, ..., n+m}. Aunque cada sumatoria recorre los n+m posibles valores de 

J, solo se incrementa su valor para los casos en los que Aj 6 Bj son diferentes de 
cero, i.e. en los casos en los que existe en la comunidad una planta de ese tipo con el 

subindice j especificado. 

Las posibilidades del método analitico son en este caso mas limitadas. Si el 
determinante de la matriz de a’s del sistema es positivo, éste tiene un punto de 

equilibrio estable y todos Jos individuos coexisten; si es negativo, la coexistencia 

es inestable y se espera dominancia de unos y exclusién de otros. En el primer caso, 
existe una solucién analitica del sistema en el equilibrio y es posible encontrar la 

biomasa maxima de cada individuo mediante el modelo estatico de Vandermeer 
siempre que la matriz de a’s sea invertible. En et segundo caso, la supresién 6 
aclareo de individuos altera la matriz de «’s y el modelo estatico genera soluciones 
de equilibrio artificiales. La solucién en este caso no es analitica y procede 
integrar numéricamente el sistema dinamico mediante simulaci6n. 

En el sistema diferencial del dicultivo, cada ecuacién diferencial corresponde a un 
individuo. Toda planta es influida por sus vecinos y a la vez influye sobre estos de 
tal manera que las ecuaciones estén acopladas. El término de interaccién con los 
vecinos requiere de la ubicacién de cada planta en el plano horizontal, to que 
significa que el espacio y, mas especificamente, las distancias entre individuos son 
explicitas. Ei sistema se visualiza entonces como una reticula espacial de 
individuos conectados por sus interacciones ecolégicas. Debido a lo anterior, el 
modelo de la comunidad constituye lo que formalmente se denomina un mapeo 
acoplado en reticula (Casti 1992, Octavio Miramontes, comunicaci6n personal). 

Sintetizamos ahora algunas de las premisas y predicciones mas importantes del 
modelo, que resulta relevante evaluar. 

El modelo de Vandermeer (1989) es un modelo del crecimiento de una planta en 
interaccién con sus vecinos, a la escala del individuo y con espacio explicito. Es un 
modelo diferencial auténomo del tiempo (Giordano y Weir, 1991) pues la tasa de 
crecimiento no depende explicitamente de un programa fenolégico y/o de flujos de 
recursos sino unicamente de la cantidad de biomasa propia y ajena previamente 
acumulada. La disponibilidad de recursos y la capacidad potencial de la planta para 
apropiarse de ellos estan implicitos en los parametros r, K, y b. La capacidad real 
Para capturar recursos en presencia de otros individuos y para tolerar su reducci6n 
cuando son intereferidos por estos es modulada por los parametros « 

correpondientes. La habilidad competitiva de la planta en el ambiente especificado 
(que conjuga su capacidad para capturar recursos y para tolerar la interferencia de 
otros individuos (Golberg, 1990) ) esta expresada en los cuatro parametros 
mencionados. Los recursos de los que depende la planta y su dinamica no son 
variables explicitas en el modelo por lo que los parametros r, K y b de las especies 
deben ser estimados en cada ambiente agricola particular. Esto ultimo le impone
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restricciones pero tambien hace del modelo una herramienta descentralizada que no 

requiere bases de datos ambientales que con mucha frecuencia no estan disponibles. 

Con el modelo dinamico de Vandermeer (1989) desarrollado para un sistema de 

dicultivo se busca predecir razonablemente el crecimiento de ja biomasa de plantas 

individuales en un ambiente dado cuando se manipulan simultaneamente el arreglo 

espacial y el desfase de siembra y/o cosecha entre elias. E! modelo de Vandermeer 

tiene varias premisas respecto a estos factores espacio-temporales y algunas 

consecuencias dinamicas derivadas de ellos cuando el efecto neto de las 

interacciones positivas y negativas de los vecinos es la interferencia. 

Las premisas sobre el crecimiento de la planta son : 

1. Una planta sana y sin vecinos, antes de! proceso de pérdida neta de biomasa que 

ocurre durante la senectud, crece siguiendo una curva sigmoide que puede ser 

aproximada por la integral de una ecuacién diferencial de Richards. 

Consideramos que esta premisa es bastante satisfactoria. Aunque !a trayectoria 

detallada de la biomasa de una planta puede ser més compleja, se ha demostrado 

repetidamente que el modelo de Richards es suficientemente flexible para 

aproximarse de manera general a la trayectoria de muchas plantas cultivadas en su 

etapa de crecimiento. 

2. La TRC de la planta sin interferencia se reduce en presencia de vecinos. 

Esta tambien es una premisa general satisfactoria. 

3. El modelo de crecimiento de un individuo es una ecuacién diferencial aut6énoma en 
la que el factor que controla la tendencia al crecimiento exponencial de la biomasa 
esta expresada por conveniencia en términos del estado final del sistema (ie. 1a 
biomasa maxima sin vecinos, K). El modelo supone que si una planta ha frenado o 
incluso revertido su crecimiento por el efecto competitivo de sus vecinos, y éstos 
son retirados stibitamente de su entorno, la planta modificara de inmediato su 

trayectoria de crecimiento y, dado el suficiente tiempo, alcanzara su biomasa 

potencial K. 

Esta es una propiedad matematica de la ecuacién pero no necesariamente del 
individuo biolégico que pretende representar. Existe evidencia empirica que indica 
que tas plantas temporalmente afectadas por vecinos en efecto aceleran su 
crecimiento y tienden nuevamente (aunque con cierto retraso) a este valor de K, 
pero comunmente ya no fo alcanzan por limitaciones fenolégicas y ambientales 
(Fukai y Trenbath, 1993). El artificio de la recuperacién total se evita siempre que 
el tiempo de simulacién del crecimiento con vecinos no exceda al que le tomé a la 
planta aislada alcanzar su peso maximo. EI efecto de retirar vecinos a una planta en
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crecimiento es relevante, como veremos mas adelante en ejemplos de simulacién, 
pero no sera investigado mas a fondo en la etapa de evaluaci6n empirica del modelo. 

Las premisas sobre el efecto de interferencia del vecindario son : 

1. La interferencia entre plantas es local y por lo tanto el crecimiento de un 
individuo esta relacionado con ei de sus vecinos; es decir, la relacién es local, 
reciproca y dinamica. 

2. A una distancia dada, el efecto de un vecino es proporcional a su biomasa; es 
decir la interferencia es de tipo simétrica relativa (Thomas y Weiner,1989) . 

3. La constante de proporcionalidad a disminuye como una funcién geométrica 

descendiente de la distancia entre las plantas. 

4. El efecto global del vecindario es la suma de los efectos de los individuos que lo 
componen. 

El estudio y modelacién de las interacciones ecolégicas de los individuos con su 
vecindarios se ha desarrollado principalmente para atender preguntas de demografia 
vegetal (Pacala, 1986) y silvicultura (Biging y Dobbertin, 1992) y en mucha menor 
medida de la produccién agricola (Mead, 1967) , dado el sesgo que hay en este 
campo hacia los monocultivos y hacia los modelos 6 bien empiricos y muy simples 
(Firbank y Watkinson, 1990) 6 mecanicistas y muy complejos (Ford y Sorrensen, 
1992). Debe decirse, sin embargo, que muchos de los estudios demogréficos de 
vecindario se han realizado con cultivos y con arvenses en condiciones 
experimentales caracteristicas de !a agronomia. 

La naturaleza sésil de las plantas y el conocido efecto de la densidad de poblacién 
sobre su crecimiento y rendimiento hacen esperar una relacién estrecha entre el 
desempefio de una planta “blanco” y uno 6 mas atributos del vecindario. Esta 
relaci6n ha resultado sin embargo evasiva y experimentalmente poco robusta, y se 
ha descrito como una débil sefal en medio de ruido estocdstico en la mayoria de los 
estudios sobre el tema (Fowler, 1990; Bonan, 1993). 

La mayoria de estos estudios son estaticos e intentan predecir la biomasa de ta 
planta, o su tasa de crecimiento en un pequefio intervalo, como funcién de uno o 
varios atributos de las plantas circundantes. Las correlaciones lineales entre el 
peso 6 talla de la planta “blanco” y estas funciones del vecindario (comunmente 
llamadas indices de competencia) varian en fa literatura entre 20 y 90% , y en 60% 
de los casos son muy bajas y no significativas (Bonan, 1993) . Entre ias causas de 
esta baja correlaci6n lineal se han considerado la debilidad del efecto competitivo 
frente a otras fuentes de variacién intrinsecas a la planta o generadas por el 
ambiente (Fowler, 1990) y, mas significativamente, el hecho de que la relacién 
estatica entre el peso de la planta blanco y el indice de competencia genera una
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nube triangular (Bonan,1993 ) (puesto que tanto la media como la varianza 

disminuyen al aumentar el indice mencionado) con una distribuci6n gamma que no se 

apega a ios supuestos de los modelos estaticos convencionales de regresién lineal 

(Pacala y Silander, 1985) . 

Lo que ha resultado relativamente inasible con los métodos de analisis estatico mas 

socorridos pudiera entenderse un poco mas claramente cuando se adopta una 

perspectiva dinamica. El modelo de Vandermeer utiliza un indice de interferencia 

que es lineal en su propuesta de proporcionalidad y aditividad de los efectos de la 

biomasa de los vecinos. Sin embargo, ya incorporado a la ecuacién de Richards, 

puede generar comportamientos no lineales que, junto con la_ variacién 

intraespecifica de las tasas de crecimiento, pudieran explicar parcialmente fas 

nubes triangulares con distribucién gamma, como fo sugieren estudios de 

simulaci6n realizados con modelos afines (Bonnan, 1993; Garcia- Barrios datos 

inéditos). Esto sugiere que el indice de vecindario de un modelo dinamico pudiera 

ser mas significativo que el de un modelo estatico. 

Dado |o anterior, consideramos pertinente tratar de poner a prueba los supuestos de 

linearidad del indice de vecindario del modelo dinamico como parte de su proceso de 

validacién. Contrario a la premisa de Vandermeer, podria ocurrir que el efecto de un 

vecino sobre el indice de vecindario fuese mas que proporcional a su biomasa cuando 

es mas grande que la planta blanco y menos que proporcional cuando es mas chica 

que ésta. Este tipo de interferencia, llamada asimétrica, ha sido documentada por 

algunos autores (Watkinson, 1983; Thomas y Weiner, 1989) en sistemas en los que 

el principal recurso interferido es la luz., puesto que la planta mas grande 

generalmente es mas alta y captura la mayor parte de este recurso en tanto que la 

mas pequefia praticamente no interfiere con la grande. En tales casos el 

comportamiento del sistema pudiera explicarse mejor con un efecto asimétrico del 

vecindario que con uno simétrico relativo. 

Por otra parte, la aditividad de los efectos individuales de los vecinos es un 

supuesto reduccionista y simplificador en principio aceptable con fines de 

modelaci6n pero no es clara la existencia e importancia de antagonismos 6 

sinergismos en estos sistemas que pudieran producir interacciones de orden 

superior y efectos emergentes de! vecindario. 

Consideremos ahora algunas de las consecuencias dinamicas de! modelo para un 

sistema de dicultivo: 

1) Si la interferencia intraespecifica es suficientemente débil, las trayectorias de 
individuos de la misma especie con peso inicial distinto tenderén a converger; en 
caso contrario tenderan a diverger.



  

22 

2) Si la interferencia entre especies coetaneas es suficientemente débil estas 

coexistiran; en caso contrario el sistema tendera a la reduccién o supresién de la 

biomasa de una y al crecimiento compensatorio de la otra. 

3) El modelo supone que el efecto instantaneo de interferencia de las plantas es 

proporcional a su peso. La divergencia entre las trayectorias de individuos de 

distinta especie 6 tamafio resulta menos intensa que fa que se podria esperar de 

modelos con interferencia asimétrica. 

4) En general, cuanto mas bajo el valor de r y K de una planta y mas altas las a’s 

intra e interespecificas del sistema, mas faciimente sera suprimida por sus 

vecinos. Estos parametros se pueden combinar de distinta manera para dar lugar a 

escenarios contrastantes. Por ejemplo, una planta con una r baja pero K alta, y que 

tiene en cierto momento menos biomasa que sus vecinas, puede llegar a suprimirias 

si éstas no estan suficientemente cerca como para detener o revertir su 

crecimiento. Como otro caso, una planta con r alta y K baja puede dominar la 

comunidad temporalmente y después ser suprimida, 6 bien dominar 

permanentemente si gracias a-su rapido crecimiento inicial puede suprimir a sus 

vecinos. 

5) En igualdad de condiciénes, un individuo con vecinos que experimenta retraso en 

la siembra o germinacién creceré mas jentamente que el que no se ha retrasado. 

Este efecto sobre la TRC comunmente se incrementa en forma mas que proporcional 

al aumentar el retraso, y se intensifica cuanto menor sea la distancia entre las 

plantas. 

6) Plantas de la misma especie y edad pero con una configuracién de su vecindario 

significativamente distinta tendran diferente crecimiento y produccién final de 

biomasa. Llamamos configuracién dei vecindario a la composicién, distancia y 

arreglo de los n vecinos efectivos de una planta. 

7) Plantas de la misma especie y con pequefias diferencias en su germinaci6n, 

sometidas a interferencia fuerte pueden diverger y tener diferente crecimiento y 

produccién final de biomasa a pesar de ser relativamente pequefias las diferencias 

de su vecindario. 

8) las condiciones planteadas en 6) y 7) sugieren que bajo condiciones en las que la 
variacién intrinseca del crecimiento de una misma especie y cohorte es 

fuertemente amplificada por la interferencia intensa, esto puede diluir pequefias e 

incluso grandes diferencias en la configuracién del vecindario. 

El modelo de Vandermeer hace uso de premisas de crecimiento e interaccién con el 
vecindario relativamente simples y aparentemente robustas. Si en un ambiente dado 
el crecimiento sin vecinos es sigmoide y e! indice de vecindario es proporcional a la
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biomasa, geometricamente decreciente con la distancia y aditivo, entonces hay una 

amplia capacidad para simular efectos de espacio y tiempo con un modelo auténomo 

relativamente sencillo como el de Vandermeer (1989). Si no es una aproximaci6n 

suficientemente aceptable puesto que la desviacién sutil en la premisa se traduce 

en resultados significativamente diferentes a los predichos, entonces se requiere 
de modelos auténomos que abandonen uno 6 varios de estos supuestos 6 bien de 

estrategias de modelacién alternativas. 

EI siguiente capitulo plantea la estrategia que seguimos para evaluar algunas 
premisas del modelo, definir su bondad de ajuste y su capacidad para predecir el 

efecto de manipular espacio y tiempo en comunidades diversificadas reales. 
Terminamos este capitulo ejemplificando ta utilidad que podrian tener el modelo, y 
las herramientas de simulacién que se pueden generar con base en él para el disefio 
de sistemas de dicultivo, en caso de resultar validado como modelo predictivo . 

  

En el capitulo 1 mencionamos que un aspecto del disefio de un dicultivo es 
determinar el rendimiento biolégico de distintas variantes espacio-temporales del 
mismo, traducir este rendimiento a diferentes indices de desempefio ecoldgico, 
econémico y social y elegir con estos criterios los disefios mas promisorios para 
instrumentarlos. 

Cada disefio particular produce un par de valores de biomasa (p2, p1). Si 
determinamos estos valores para un nimero grande de posibles disefios (incluidos 

los monocultivos) podemos construir un conjunto de rendimientos y representarlo 
como una nube de puntos en el plano cartesiano (Vandermeer 1989). 

El desempefio biolégico puede traducirse a diversos indices de desempefio (De Wit, 
1960; Willey, 1979.; Chargoy, 1996; Vandermeer, 1989). Estos expresan 
cuantitativamente la ventaja o desventaja del policultivo respecto de los 
monocultivos de acuerdo a cierto criterio. Cuando el indice en cuestién toma un 
valor mayor que uno, la asociacién tiene ventaja sobre los monocultivos. En fa 
figura (2.5) presentamos los cinco indices que consideramos mas importantes, y 
hemos incluido un sexto que generamos a partir del Ultimo y que considera 
simuitaneamente criterios de desempefio ecolégico y econdémico. Tambien 

presentamos las ecuaciones de las rectas para las que el respectivo indice vale 1.0 
y que, al representarse en el mismo plano que ei conjunto de rendimientos, permite 

identificar graficamente los disefios mas promisorios. Para fines de nuestra 
presentacién utilizaremos unicamente el criterio de evaluacién mAs comin en la 

literatura, al que denominamos Indice de Superficie Equivalente en Monocultivo 
(ISEM), y que es mas conocido como Rendimiento Relativo Total (De Wit, 1960), 

Raz6n de Superficie Equivalente (Wiley, 1979) 6 Uso Equivalente de la Tierra 
(Vandermeer, 1981). Este supone que el agricultor produce ambos cultivos, y desea 
hacer un uso mas eficiente de la superficie agricola. Este indice define cuanta



  

Fig. 2.5. Algunos Criterios con los que se Compara el Desempefio de una Asociacién 
con el de sus Respectivos Monocultivos. 

Enlistamos cinco indices de evaluacién encontrados en la literatura y uno adicional -que generamos a partir 

del quinto- que considera a la vez beneficios econdmicos y ecolégicos del policultivo. 

En las férmulas de éstos indices, M1 yM2 son los rendimientos maximos de los monocultivos (ie. a la 
densidad 6ptima) en un ambiente dado; p1 y p2 son los rendimientos en asociacién; a es el valor en el 

mercado de un kg. del cultivo 1, y b el del cultivo 2. Frecuentemente los rendimientos de ios cultivos y sus 

precios son distintos. Para fines de los indices 3 a 6, se nombran los cultivos de tal modo que M2 >M1_ pero 
aM1 > bM2. 

En todos los casos, si el indice vale 1 el desempefio en monocultivo y en asociacién es el mismo, y si es mayor 

que 1, la asociacién supera a los monocultivos. Para cada indice incluimos {a ecuacién de la recta formada por 

las asociaciones (p2, p1) para las que el indice vale 1. Esta recta divide el plano de evaluacién del policutivo 
en dos regiones: fa de las asociaciones que superan a los monocultivos y las que son inferiores a estos. 

Los indices evalian diferentes atributos y condiciones de ia produccién, y/o exigen en distinto grado al 
policultivo para considerarlo favorable. 

1. Indice de Superficie Equivalente en Monocultivo (ISEM) 

Rendimiento Relativo Total (De Wit 1960) 
Raz6n de Superficie Equivalente (Wiley 1979) 

Uso Equivalente de la Tierra (Vandermeer 1981, 1996) 

Define la superficie relativa que se necesita de monocultivos para igualar Ja produccién p1 + p2 obtenida en 

policuitivo. Compara la superficie que produce p1+p2 vs. la suma de superficies x+y tales que xMi=p1 y 
yM2=p2, 

E6rmula ; 

ISEM = P14 Pe 
Mi Mz ccuacié SMe] 

_M 
P, = M MP2 

Se busca usar de la manera mis eficiente la superficie agricola, bajo el supuesto de que la unidad productiva 
maneja los dos cultivos. 

2. Indice de Comparaci6n con el Monocultivo Promedio (ICMP) 

Indice Comparativo de Rendimiento/Area { Chargoy y Solis 1986 ) 

Compara el rendimiento pl+p2 obtenido en una unidad de superficie vs. el rendimiento promedio en 
monocultivo; éste se obtiene al dedicar ta mitad de la superficie a cada especie separada. 

Formula: 

2(p,+ 
ICMP = 2(prtPe) Ps) 

MitMe 
Ecuacion de Ia recta ICMP=1 

=f] 

P, = MMe pp 

Comentario; 
Se busca maximizar el rendimiento agricola bajo el supuesto de que ta unidad productiva dedicaria la mitad de 
su tierra a cada monocultivo. 

 



3. Indice de Comparacié6n con el Monocultivo de Mayor Rendimiento (ICMM) 

Rendimiento Transgresivo ( Trenbath 1974 ) 

Compara el rendimiento pl+p2 vs. el del monocultivo mas rendidor. 

Férmula : 

iCMM = PitPe 
Ma 

Ecuacién de fa recta ICMM=1 

P, = Mz~Pe 

Se busca maximizar el rendimiento agricola, no necesariamente con 2 cultivos; 

4. Indice de Valor Mercantil (IVM) 

Valor Relativo Total (Vandermeer 1 989). 
Raz6n de ingreso Equivalente (Andrews y Kassam 1976, citado en Vandermeer 1989 ). 

Compara el valor en el mercado de pl+p2 vs. el del monocultivo que produce el mayor ingreso bruto. 

ESrmula > 

ap,+b VM = &PitOP2 
aM, 

Ecuacién de Ja recta [VM=1 

b 
P, = M; a P2 

Se busca maximizar valor mercantil, no necesariamente con 2 cultivos; 

5. Valor de Reemptazo del policultivo (VRP) 

Valor de Reemplazo del policultivo (Vandermeer 1989). 

Corrige el IVM cuando fa asociacién genera un ahorro monetario en insumos (c) . 

VRP = SPitbp, 
aMi-c 

b+c 
P, = Mi~" > Pe 

Contabiliza parcialmente la reduccién de costos al asociar. Supone que el ahorro es el mismo para cualquier 
densidad y proporcién en la que se asocien los cultives. No distingue suficientemente el ahorro que se obtiene 
al reducir la proporcién del cultivo que demanda més insumos del que ocurre por facilitacién ecolégica.



  

6. Indice de Beneficio por Reemplazo de insumos (IBRI) 

Significado : _ 

Modificamos el indice VRP. Suponemos que el costo de produccién de los monocultivos 1 y 2 solo difiere en que 
ef primero requiere de Cm pesos de plaguicidas por kg de producto y el segundo no los necesita. (De manera 
mas general podria pensarse que ambos cultivos usan plaguicidas en distinta medida, y que Cy es la diferencia 
del costo de produccién unitario entre ellos). £1] denominador del nuevo indice es entonces (a-Cm)M1. En 
asociaci6n, el cultivo 2 repele a las plagas del cultivo 1; Esta facilitacién ecolégica reduce el consumo de 
plaguicidas a Cp pesos por unidad de producto 1. El numerador del nuevo indice es (a-Cp)p, + bp, . Cp no es una 
constante sino depende de la cantidad de biomasa p,, y se aproxima asintéticamente a cero al aumentar ésta. 
Una forma sencilla de expresar esta situacién es Cp= Cy/(1+ ep, ). Lae mide la intensidad relativa de fa 
facilitaci6n ; cuandoe 6p, son cero, Cp=Cy. 

Formula : 

IBRI = ilo donde ¢,=-—“— 
a—cy)Mr 1+ EP2 

Ecuacion de la curva IBRI=1 

- (a—cu)M-bp, donde ¢,=—SM— 
a—Cp 1+EP> 
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superficie se requeriria de monocultivos para obetener los mismos rendimientos 

(p2, p1) producidos por una asociacién determinada. Presentamos el plano de 

evaluaci6n de policultivos de acuerdo a este criterio en la figura (2.6). 

El desempefio biolégico y por lo tanto el conjunto potencial de rendimientos de un 

par de especies en condiciones edaficas y mesoclimaticas dadas dependen en buena 

medida de la naturaleza de las interacciones ecolégicas presentes. La posibilidad 

misma de la coexistencia de dos cultivos en una parcela y sus respectivos 

rendimientos biolégicos resultan de la presencia e intensidad de !a interferencia , 

la facilitacién directa (p.ej el efecto nodriza) y la facilitaci6n indirecta (p.ej la 

protecci6n contra algin herbivoro) entre las plantas. En la figura (2.7) se aprecia la 

manera en que éstas interacciones afectan e! resultado de ia asociacién. La 

condicién mas favorable es el mutualismo 6 facilitacion mutua; le siguen la 

facilitaci6n y luego la interferencia débil. La condicién mas desfavorable es ia 

interferencia intensa que conduce al dominio de una especie y la reducién de la otra, 

en el mejor de los casos con crecimiento compensatorio de la_ primera. 

Desafortunadamente, la frecuencia con la que predominan estas distintas 

interacciones es exactamente la opuesta. Recientemente se ha reconocido en la 

literatura ecolégica que la condicién de interferencia interespecifica débil es solo 

una de las posibles causas de la coexistencia de las plantas (y con frecuencia la 

menos importante) en comunidades naturales (Hubble y Foster, 1986; Silvertown y 

Law, 1987), aunque e! tema de la importancia de fa diferenciaci6n de nichos entre 

las plantas sigue siendo motivo de controversia (Tilman, 1987; Houston y 

DeAngelis, 1994; Grace, 1995). 

En dicultivos coetaneos en los que la interferencia interespecifica es mas débil que 

la intraespecifica, es decir en los que opera el principio de produccién competitiva 

(Vandermeer, 1981), podemos esperar la coexistencia de los individuos de ambas 

especies y un ISEM > 1.0 como lo muestran las figuras (2.7) y (2.8) . Las 

asociaciones mas exitosas de leguminosas y gramineas coetaneas con frecuencia 

presentan esta situacién. Sin embargo, se sabe que no es lo que cabria esperar en la 

mayoria de los casos de cultivos coetaneos (Trenbath 1974; Vandermeer, 1996b). Lo 

mas comtn es que ambas especies compartan el mismo nicho y que la especie de 

mayor porte tienda a reducir y/6 suprimir la biomasa de la mas pequefia seguido de 

un crecimiento compensatorio de la primera, en cuyo caso el ISEM sera cercano a 1.0 

(Trenbath 1974) como se muestra en las figuras (2.8) y (2.9). En cualquier caso, la 

asociaci6n no sera viable o su eficiencia de uso del suelo sera igual a la de los 

monocultivos. 

Como veremos mas adelante en un ejemplo de simulacién, la situacidn se puede 

modificar significativamente en este tipo de asociacién si las condiciones permiten 

no solo manipular el arreglo espacial sino retrasar la siembra y/6 adelantar {a 

cosecha de una & otra especie, fo cual enfatiza la relevancia de la versién dinamica 

del modelo de Vandermeer. Deciamos que cuando la interferencia entre cultivos 

coetaneos es débil, el estudio del determinante de {a matriz de a’s del modelo es 
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Fig. 2.7. La interferencia y/o la facilitacién definen la posicion de un punto del conjunto ce 
rendimientos en ei plano de evaluacién del policultivo. Los puntos A a F son disefios aditivos 1+1. 
Los puntos G a | son disefios subtitutivos 1:1. 

Al adicionarse un cultivo a otro: 

A- 1 facilita a 2; 2 interfiore fuertemente a 1. 
B- 2 facilita a 1; 1 interfiere fuertemente a 2. 
C- 1 y 2 se facilitan mutuamente. 
D- Ambos cultivos se interfieren débilmente. 
E- Ambos cultivos se interfieren fuertemente. 
F- 1 Intertiere fuertemente a 2. 

Al reducir a la mitad las densidades : 

G- Los individuos mantienen su peso anterior. Aunque la competencia intraespecifica se ha 
reducido, ha sido compensada exactamente por la interferencia entre especies. 

H- Los individuos de 1 son fuertemente interferidos por 2 y pierden 50% desu peso a pesar ce 
haberse reducido ta interferencia intraespecifica. Los individuos de 2 incrementan su peso enla 
misma proporcién en ta que fo perdieron los de t. Este Proceso de dominancia-reduccién con 
crecimiento compensatorio genera un valor de ISEM=1. 

I- El mismo caso anterior, pero el incremento relativo de 2 no compensa por completo la reduccién 
relativa de 1, de manera que ISEM<1.
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Fig. 2.8. Distribuciones de frecuencia relativa del indice de Superticie Equivalente en Monocultivo 
(ISEM), obtenidas de una muestra de asociaciones graminea-graminea (barras grises) y otra ce 
asociaciones graminea-leguminosa (barras negras). La primera distribucién fué construida por 
Trenbath (1974) con base en 572 resultados experimentales de asociaciones reportadas en 16 
articulos. La segunda -elaborada para esta tesis- es una muestra de 65 resultados obtenidos en cinco 
estudios (Mwaina et. al. 1989; Kysiombe et. al. 1989; Ngwira et. al. 1989; Georgis et.al. 1989; 
Mwaipaya 1989), presentados en Waddinton et.al. 1990. La media de la distribucién del ISEM obtenido 
de asociaciones graminea-graminea no difiere significativamente de 1.0 (Trenbath 1974). La 
distribucién de las asociaciones graminea-leguminosa es significativamente diferente dela primera. 
(x?=182; gl=6; p<0.001) y su media es significativamente mayor que 1.0.
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Biomasa del cultivo mas productivo (2) 

Fig. 2.9. B.R. Trenbath (1974) revis6 el resultado de 344 experimentos de asociacién substitutiva 
en proporcion 1:1, principalmente entre gramineas y sin incluir asociaciones graminea-leguminosa. 

_Concluy6 3 cosas: 1 que en la mayoria de los casos en los que pi+p2 > Mz, (el monocultivo mds 
productivo) probablemente no es estadisticamente significativa. 2 que en 73% de los casos M,, (el 
monocultivo menos productivo) < p1+p2 < M, (el monocultivo mds productivo). 3 que en 78% de las 
asociaciones hubo dominancia de una especie y reduccién de la otra, con tendencia al crecimiento 
compensatorio. La gran mayoria de los casos con ISEM = 1.0 estan en esta situacién. En esta figura 
teformulamos los resultados de Trenbath (1974, Tabla iy p.184), y los presentamos en forma 

: grafica. Se puede inferir que la gran mayoria de los casos revisados por Trenbath caen en el rectangulo 
_ Sobre la recta ISEM=1.0. :
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suficiente para predecir el resultado cualitativo del sistema dinamico, y el modelo 

estatico es el indicado para estimar los rendimientos, salvo que el manejo del 

factor tiempo permita mejorar los indices de desempefio de la asociacién. Cuando la 
interferencia entre cultivos coeténeos es intensa, ademas de manipular el arregto 

espacial lo que procede es explorar desfases de siembra y/6 cosecha que reduzcan 

en lo posible esta interferencia. La evaluacién del sistema se realiza fuera del 

equilibrio (i.e. cuando uno o varios individuos no han alcanzado atin una TRC igual a 
cero) y el signo del determinante de ia matriz de a’s del modelo de Vandermeer deja 

de ser informativo; tampoco hay solucién analitica del sistema y ésta debe 

obtenerse para cada caso particular mediante simulacién. El uso del modelo 

dinamico es lo indicado en estos casos. 

Disefiamos y programamos un simulador de sistemas diferenciales para dicultivos, a 
la escala del individuo y con espacio explicito, que admite como casos particulares 

el modelo de Vandermeer (1989) y otros afines. Se trata de un programa gr4fico 
escrito en lenguaje C para Macintosh al que lHamamos AGRODINAMICA® (Garcia 

Barrios, 1994) que permite estimar el crecimiento de la biomasa en cualquier 
disefio espacio-temporal elegido. El programa se describe brevemente en el anexo A. 

Desarrollaremos ahora un ejemplo de disefio espacio-temporal de un dicultivo con 

AGRODINAMICA®, a fin de familiarizar al lector con el comportamiento del modelo y 

mostrar la capacidad que tiene en teoria para explorar posibilidades de disefio y 

seleccionar las mas prometedoras para experimentaci6n en condiciones reales. 

Considérese esta situacién hipotética: 

Tenemos dos especies de crecimiento indeterminado y un ambiente dado, en el que 

las condiciones ambientales sélo permiten el crecimiento de los cultivos durante 
200 dias. En ausencia de vecinos, la especie A aicanza en este tiempo un peso 
maximo de 105 gramos y la B de 210 gramos. El crecimiento de ambas plantas es 
logistico y sus tasas intrinsecas de crecimiento (r) son iguales ( i.e. Kg = 105 g. y 

Ka = 210 9.; ba=bg=1.0 ; ral=rg=0.7). 

Sembramos la especie A en monocultivo bajo el supuesto de que el coeficiente de 
interferencia intraespecifica es a,,= 2000 d3 (donde d= distancia en cms). 

Exploramos en AGRODINAMICA® el crecimiento del cultivo a varias densidades 
experimentales. El rendimiento maximo a los 200 dias resulta ser 400 g m2, a una 

densidad éptima que se obtiene con el arreglo 20 cm entre surco y 20 cm entre 

planta. La especie B tiene los mismos parametros de interferencia intraespecifica 
que la especie A, ie.(opp= 2000 d°3), de manera que su densidad éptima es la misma 

pero su rendimiento maximo a los 200 dias es 800 g m pues su porte es mayor. 

Nos interesa explorar un conjunto de posibles arreglos espacio-temporales de la 
asociacién entre estos dos cultivos y decidir en que casos la eficiencia de uso del
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suelo es mayor en policultivo que en monocultivo, lo cual ocurre cuando el Indice de 

Superficie Equivalente en Monocultivo (ISEM) >1.0. 

Empezamos por explorar en AGRODINAMICA© una serie de substitucién (De Wit 

1960) y una serie aditiva (Harper 1990) (ver figuras 2.10, 2.11 y 2.12 para una 
explicaci6n de estos términos), bajo el supuesto de que el coeficiente de 
interferencia interespecifica a, es cuatro veces menor que los demas coeficientes, 
de tal modo que el efecto de cada especie sobre la otra es menor que sobre si 

misma. En la figura (2.13) se aprecia que en todos los casos ISEM es mayor que 1.0, 
de tal manera que cualquiera de estas asociaciones es mAs eficiente que los 

monocultivos y el agricultor puede elegir aquella cuya proporci6n de rendimientos 

le parezca mas favorable. También se aprecia que el valor maximo de ISEM se 

presenta en la substituci6n 3/6: 3/6 (tambien llamada 1:1) , y que las asociaciones 

substitutivas son mas eficientes que jas aditivas pues en estas Ultimas la densidad 

resultante es tan alta que obra en contra del rendimiento. 

Exploramos ahora estas series en el escenario opuesto, hoy aceptado como el mas 

comun en las comunidades vegetales (Hubble y Foster 1986; Silvertown y Law, 

1987) , en la que no hay separacion de nichos entre especies coetaneas. Una forma 

sencilla de representarlo en este caso es haciendo que las cuatro curvas oacai), 
Gab(dij), “ba(dij), Y %bb(aij) Sean iguales. Los individuos de la especie B, debido a su 

mayor tamajfio, tienen entonces !a capacidad de suprimir a los de la especie A. En Ja 

figura (2.13) se aprecia que en las asociaciones substitutivas con alta proporcion de 

la especie B, el rendimiento del cultivo A es practicamente cero, y que el efecto es 

ain mas marcado en la serie aditiva. En este caso, ninguna de las asociaciones tiene 

un [SEM > 1.0 y los monocultivos son mas favorables de acuerdo a este criterio de 

evaiuaci6n. Tambien destaca que, contrario al caso anterior, ja substitucién 3/6: 

3/6 es la menos favorable de la serie pues ahora una mayor interaccién entre las 

especies obra en contra de un valor alto del ISEM. 

La pregunta es si an en estas condiciones adversas para la asociacién hay algin 

disefio espacio-temporal que permita obtener un ISEM > 1.0. Hemos considerado 

hasta aqui cambios espaciales; exploremos ahora el desfase en las fechas de 

siembra y de cosecha. Dijimos parrafos atrés que la estacién de crecimiento es de 

200 dias; los cultivos crecen de forma indeterminada y pueden aprovechar toda la 

estacion pero son cosechables desde la edad de 150 dias , de tal manera que se 

puede atrasar su siembra 6 adelantar su cosecha hasta 50 dias y manipular de esta 

manera la interacci6n entre ellos cuando estan asociados. 

En un primer conjunto de experimentos con un disefio aditivo 1+1 retrasamos la 

siembra del cultivo B en distinta medida (cero, 14, 28, 42 y 56 dias). Se aprecia en 
la figura (2.14) que cuando la siembra de los dos cultivos fué simultanea (1=0), la 

especie A fué suprimida; al aumentar el retraso, el rendimiento de esta especie se 
incrementé al grado de revertir !a situacién de dominio y supresién anterior. A 

pesar de esto, ninguno de los casos generé ISEM > 1.
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Fig. 2.10. Ejemplos de Asociacién Substitutiva y Aditiva de dos monocultivos A y B. 
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Fig. 2.11. Una Serie de Substitucién de A por 8. La densidad conjunta es constante. Se obvian fos 

monocultivos en los extremos de fa serie.  
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Fig. 2.12. Una Serie Aditiva de A + B. La densidad conjunta es creciente. 

 



a) 
6/6 

  

      

           

  

  

  

400 

° nin. . 
350 + Dominio-reduccién 

@ interferencia débil 

300 + 
< 

£ 250 + 3 
3 

3 200 4 
8 
oa 

5 3 150 + 

100 + 

50 + 

o/6 0 ' + A ; A 4 
o 100 200 300 400 500 600 700 800 

Biomasa del Cultivo B 

b) 
400 %! 

350 + © Dominio-reduccién 

©@ Interferencia débil 

300 + 

< 

& 250 4 
a 
6 
B 200 + 

§& 180 + 
a 

100 + 

50 

° + + + + + . 
Go 100 200 300 400 500 600 700 800 

Biomasa dal Cultivo B 

Fig.2.13. 

a) Series de substitucién simuladas en Agrodindmica, con dos condiciones de interaccién 
ecoldgica contrastantes. La serie de substitucién es: 6/6, 5/6, 4/6, 2/6, 1/6, 0/6 del 
cultivo 1. La densidad global es fija y corresponde ala de los mdximos rendimientos en 
ambos cultivos. Si la interterencia es débil, la serie de substitucién forma una curva 
convexa respecto de ISEM=1. Todas las asociaciones tienen un ISEM>1, y su valor maximo 
ocurre a la mitad de la serie. Si a. =a,, =1 y hay dominio-reduccién, la curva es céncava 
y esto implica que ninguna asociacién supera a los monacultivos. 

b) Series aditivas simuladas en Agrodindmica, con dos condiciones de interaccién 
ecolégica contrastantes. La serie es: 1 +0, 1+1/9,14+1/3,1+1 del cultivo 2. La densidad 
global es creciente y las densidades de los monocultivos respectivos son las de maximo 
rendimiento. Si la interferencia es débil, todas las asociaciones tienen un ISEM>41, y su 
valor maximo ocurre en 1+1. Si a,, =a,, =1 y hay dominio-reduccién, la curva es céncava y 
ninguna asociacién supera a los monocultivos. 
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En un segundo conjunto de experimentos, ademas de retrasar en distinto grado fa 

siembra del cultivo B, cosechamos prematuramente el cultivo A a los 150 dias. Con 

ello se liberé de interferencia al primer cultivo al principio de la estacién y al 

segundo al final de la misma. En consecuencia todas las asociaciones exploradas 

tuvieron un ISEM > 1; su valor result6 una funcién no lineal del retraso. 

Los comportamientos cualitativos predichos en estos ejemplos hipotéticos son 

acordes con la teoria ecolégica y agronémica de los efectos del espacio y el tiempo 

sobre las interacciones competitivas entre plantas (Harper, 1990) y con resultados 

empiricos observados al manipular los factores espaciales y temporales en 

dicultivos (Fukai y Trenbath, 1993), 

Los ejemplos de simulacién presentados son relativamente sencillos e intuitivos, y 

el indice que elegimos para comparar el desempefio de monocultivos y policultivos 

(ISEM) es el mas simple y comunmente usado. Se pueden generar esquemas de 

exploracién de disefios espacio-temporales mas elaborados para obtener sus 

conjuntos de rendimientos simulados, y utilizar otros indices que consideran 

simultaneamente criterios de desempefio ecolégico y econémico. Con estos ejemplos 

sencillos hemos querido dar una idea de lo que puede ofrecer el modelo, una vez 

instrumentado como un mapeo acoplado en reticula en un simulador, para identificar 

y seleccionar disefios espacio-temporales promisorios que vale la pena someter a 

experimentaci6én real. Evidentemente fa utilidad de esta herramienta depende en 

primera instancia de que las premisas del modelo sean razonables y sus 

predicciones cualitativas y cuantitativas sean satisfactorias.
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capitulo 3 

Estrategia y Métodos de evaluaci6n de las Premisas y de la capacidad 
predictiva del Modelo de Vandermeer (1989). 

e luacién del Modelo: 

La validaci6n de un modelo es siempre una cuestién relativa que depende del 
propésito con el que se le quiere utilizar, Cuando se pretende que sea una 
herramienta de prediccién cualitativa y cuantitativa, su validacién es por lo general 
un proceso que requiere de que se acumulen un buen niimero de evidencias empiricas 
a favor de éste, y que se aquilaten sus requisitos y capacidades en relacién a otros 

modelos mas y menos complejos del mismo fendmeno. 

Esta investigaci6n no pretende evaluar de una vez por todas ef modelo de 
Vandermeer (1989) sino identificar sus bondades y limitaciones, con miras a su 
desarrollo, mediante los siguientes pasos : 

a) Analizar su estructura y, mediante analisis y/o simulaci6n, conocer sus 
comportamientos para verificar que las dinamicas que genera son las previstas por 
la teoria con fa que se formulé y resultan en principio razonables. Esto se hizo en el 
capitulo anterior. 

b) Someter a prueba las premisas del modelo que no estan suficientemente 
validadas empiricamente y que son tedricamente controvertibles. Este es un paso 
que comunmente queda implicito en la evaluacién de la bondad de ajuste y de la 
capacidad de prediccién de un modelo, pero que estudiaremos de manera explicita y 
directa. En este capitulo exponemos fa estrategia para hacerlo y en el siguiente los 
resultados. , 

c) Estimar los parametros del modelo y evaluar la capacidad de éste para predecir 
el efecto de un cambio en el arreglo espacio-temporal de un dicultivo. Las 
predicciones de un modelo pueden tener diferente grado de precision (Vandermeer, 
1969), segun coincidan con el sistema experimental en cuanto a: (1) La condicién 
Cualitativa final del sistema (p.ej. qué especie y/o cohortes de plantas dominan y 
cuales son suprimidas); (2) La forma cualitativa de las trayectorias de cada grupo 
(p.ej las trayectorias son convergentes 6 divergentes); (3) El detalle cuantitativo de 
las trayectorias. Nos interesa evaluar la capacidad de prediccién del modelo en los 
tres niveles. En este capitulo exponemos brevemente el método para hacerlo con un 
sistema diferencial deterministico y simplificado y otro estocastico y completo. En 
el capitulo cuatro presentamos los resultados. 

d) Comparar la bondad de ajuste del modelo de Vandermeer (1989) con la de otros 
modelos similares que hemos desarrollado, y que relajan uno 6 varios supuestos de 
linearidad del indice de vecindario. La comparacion se hace no solo en términos
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absolutos sino en relacién a la complejidad, numero de parametros y dificultades 

logisticas de parametrizaci6n y manejo de los modelos. Esta etapa de la evaluacion 

la abordamos en el capitulo cinco. 

Antes de exponer nuestra estrategia para evaluar !as premisas y la capacidad de 

predicci6n del modelo de Vandermeer (1989) recordemos brevemente algunos 

aspectos basicos sobre sus ecuaciones y parametros que nos ser4n utiles aqui. 

Recordatori n r 

Consideremos un dicultivo formado por individuos de las especies A y B. En el 

modelo, la tasa relativa de crecimiento de cualquier individuo A; se expresa como 

(1/A) (GA/dt) = ra(1- (LAH (Z jai O aa(eiyAj + 2; ap (4i)B) JK a)PA). 

y la de cualquier individuo Bi como 

(1/B)) (GB)/dt) = rg(1- (B+ jai  bacayyAj + xj Opp(44)Bj )V/Kg)Ps ) . 

Cabe mencionar que la tasa relativa de crecimiento (1/A))dA,/dt tambien puede 

escribirse como d(LN(Aj))/dt , la derivada dei logaritmo natural del peso Aj. En las 

simulaciones, procesos de ajuste del modelo y presentacion grafica de resultados 

utilizaremos la transformacion logaritmica de los pesos de las plantas. Esta es una 

transformaci6n natural que no altera el significado de las variables y que tiene 

varias ventajas para el ajuste estadistico y la representacién de los datos. En el 

texto mantendremos la notaci6n no logaritmica. 

Ta,Ka,ba,lp,Kp,bg son los parametros de crecimiento sin interferencia y se estiman 

experimentalmente con plantas A y B sin vecinos, ajustando a sus trayectorias de 

crecimiento los modelos respectivos: 

(1/A) (dA/dt) = ra(1- (A/Ka)PA ) 

(1/B) (dB/dt) = rg(1- (B/K,)>8) 

LeraaayyAj es la suma de pesos ponderados de los vecinos conespecificos del 

individuo A; Por generalidad, no se especifican en la sumatoria el numero de 

vecinos, pero este debe definirse en cada caso particular. Las sumatorias Zoran oi)Bj 

» LapacayAj ¥ Z opo,a;)Bj Se leen de manera similar. 

Gaa(ay) eS el indice de interferencia entre plantas de la especie A, y es una funcién 

geométrica descendiente de la distancia dj entre la planta vecina Aj y la planta
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blanco Aj . Esta convencién se extiende a las otras tres «’s. Las cuatro funciones «.. 
son: 

Saa(dij) = Paa di-Caa 

Cab(di) = Pap dj Cab 

Sba(di) = Pha dy Cha 
Sbp(d)= Pop dj-Cbb 

donde las P.. y c.. son ocho parametros empiricos a estimar. 

Una vez estimados los seis parametros de crecimiento sin interferencia y los ocho 
parametros de las funciones de interferencia, ef modelo debe ser capaz de predecir 
razonablemente la dinamica de cualquier arreglo espacio-temporal de las dos 
especies A y B en el ambiente especifico en elf cual fueron estimados los 
parametros. 

  

En el capitulo anterior expusimos dos premisas de linearidad que estan incorporadas 
al indice de vecindario del modelo y que tienen consecuencias importantes pues - de 
ser correctas-generan un balance muy favorable entre la sencillez y el poder de 
predicci6n del modelo. 

1. La interferencia entre individuos es simétrica relativa (Thomas, S. and J. Weiner. 
1989). Por lo tanto, a una distancia dada, el efecto de un vecino es proporcional a su 

biomasa. Esto significa que, por ejemplo, en Lo aacdiyyAj el término de 
proporcionalidad Gaa(ay) €S Constante, y por lo tanto basta este unico parametro para 

ponderar el efecto de plantas vecinas A de cualquier edad y tamafho. A esta 
suposicién le llamaremos en adelante la premisa de proporcionalidad. 

2. El efecto global def vecindario es la suma de los efectos de los individuos que lo 
componen. En consecuencia, el efecto de un individuo sobre una planta blanco se 
caracteriza como una de cuatro posibles interacciones pareadas (A<->A, A<->B, B<->A, 
B<->B), y el efecto conjunto de varias plantas como la suma simple de estas 
interacciones . A esta suposicién le llamaremos en adelante la premisa de 
aditividad. 

Una consecuencia de estas dos premisas es que basta conocer las interacciones que 
se dan entre pares de plantas coetaneas AA, AB, BA y BB (y, mas especificamente, 
conocer las cuatro funciones de distancia oa tab bar &pp ) para poder predecir el 
comportamiento no sélo de dicultivos coetaneos sino de comunidades con cualquier 
arreglo espacial en las que cada planta puede interactuar simultaneamente con 
individuos de distintas cohortes de su misma o de la otra especie. Si ambas
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premisas son razonables esto facilita modelar las consecuencias de un cambio en la 

posicién de la planta en el plano vertical del cultivo (especialmente de su posici6n 

en el gradiente luminico) y de cambios en el plano horizontal , es decir en el arreglo 

geométrico de tas plantas del dicultivo. 

Consideramos ahora dos estrategias para poner a prueba estas premisas. 

t ; . ; 

Esta estrategia da por hecho que las premisas de aditividad y proporcionalidad son 

ciertas y que por tanto pueden estimarse los parametros de interferencia intra e 

interespecificos de un dicultivo con cohortes (el todo) a traves del analisis de 

interacciones experimentales pareadas (las partes). Las premisas se validan si los 

paraémetros de estas interacciones pareadas permiten predecir razonablemente el 

comportamiento del dicultivo: 

a) Se estiman por separado los parametros de las 4 funciones de interferencia en 

unidades experimentales de plantas coetaneas tipo AA, AB, BA y BB como las 

usadas por Vandermeer et al. (1984) y Vandermeer (1986). Para estimar, por 

ejemplo, los parametros P,, y Caa en 

Gza(d) = Paa d “Ca 

Se establecen unidades experimentales formadas por una planta blanco A; rodeada 

de un anillo de plantas vecinas Aj a una distancia radial dada. Este tipo de unidad se 
establece (con repeticiones) para varias distancias radiales (dy, d2, .... dy ). 

Al final del crecimiento se obtiene de cada unidad el peso de la planta bianco y ja 

suma de los pesos de las vecinas, y se determina un valor empirico de « a la 

distancia correspondiente. 

aa (ay) = (Ky - AL )/2 Aira) 

Recordemos que la condicién de equilibrio del modelo dinamico es el modelo 

estatico, y bajo los supuestos de linealidad de estos modelos, las «’s son comunes a 

ambos. 

El procedimiento se repite para cada distancia experimental. 

aa (a1) = (Ka ~ Aicey) )/ 24 jaiAicar) 
aa (dz) = (Ka - Aicday /2jniAicae) 

aa (dp) = (Ka - Aggy /2jniAjcan)
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Se estiman los valores de los paraémetros que generan el mejor ajuste de 

C@aa(d) = Pag d“Caa al vector de o aaj (q) empiricas . 

El mismo procedimiento se aplica a la estimaci6n de ios parametros de las 

funciones a ab(d), “ba(d) y pp(d) 

b) Se establece aparte un dicultivo experimental con cohortes y se evalia el 

crecimiento de la biomasa de sus componentes para obtener sus trayectorias 

empiricas. 

c) Se escribe el sistema diferencial de este dicultivo. Se introducen como 

constantes del sistema diferencial los seis parametros de crecimiento y los ocho de 

interferencia, y se simula el crecimiento. 

d) Se evaitia el grado de similitud de los valores observados y simulados mediante 

un coeficiente de determinacién apropiado (Bates y Watts, 1988). 

En el estudio de validacién del modelo estatico (Vandermeer et ai.,.1984 y 

Vandermeer et al., 1986 ), tanto los médulos pareados como los disefios de dicultivo 

se establecieron con plantas coetaneas de porte relativamente homogéneo para cada 

especie. Los buenos ajustes reportados por estos autores apoyan la premisa de 

aditividad pero no permiten decir nada sobre la premisa de proporcionalidad. 

En estudios previos con dicultivos relativamente simples seguimos esta estrategia 

de evaluacién del modelo (Garcia Barrios et al. datos inéditos). Los resultados 

fueron heterogéneos y ademas nos percatamos de un inconveniente de los médulos 

anulares aisfados: en las unidades experimentales con distancias radiales 

correpondientes a las densidades éptimas 6 mayores que estas, es comUn que las 

plantas de los vecinos crezcan hacia afuera del anillo para evitar la intereferencia 

intra e interespecifica, y por lo tanto su biomasa resulta mucho mayor que la que 

realmente interfiere con ja planta blanco a la distancia formal de siembra, lo cual 

tiende a subestimar el coeficiente a correspondiente. Tambien fué interesante 

observar a plantas blanco cambiar sensiblemente su forma para “escapar” del 

anillo hacia zonas mejor iluminadas, lo cual también subestima la interferencia que 

ocurre por gramo de biomasa del vecino en una asociacién real (excepto en sus 

bordos). Un problema adicional aunque un tanto circunstancial y menor es que los 

méddulos aislados requieren repetirse no menos de 15 veces y ocupan mucho espacio 

experimental, ademas del espacio necesario para los sistemas de asociacién cuyo 

crecimiento se desea predecir. 

Estos problemas, aunque quiza no siempre importantes, nos motivaron a pensar en 

una forma alternativa de evaluar simultanemente las premisas lineares del indice 

de vecindario. Llegamos a una estrategia que evita los inconvenientes de los 

médulos anulares aislados, reduce e! tamafio del experimento y lo mas importante, 
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permite evaluar las premisas de una manera un poco mas informativa que con el 
coeficiente de determinacién del ajuste, i.e. observando la modificacién que sufren 
otras funciones del modelo cuando sus premisas de linearidad no se cumplen. 

c ia_al i a de elefantes 

Hay una manera alternativa de poner a prueba los supuestos de linearidad del 
modelo siguiendo el camino opuesto. En lugar de estimar los parametros de las 
Cuatro funciones ogacq) » Oab(d) » Aba(d)s Obb(ay) Por separado con méddulos aislados, para 
intentar predecir con ellas un dicultivo con cohortes, estudiamos si lo que ocurre en 
la comunidad compleja deforma estas conocidas relaciones funcionales pareadas 
por no cumplirse las otras dos premisas del indice de vecindario. Esto constituye 
una forma de analisis cualitativo de la modificaci6n de funciones que ocurre cuando 
los sistemas reales son mucho menos lineales que los modelos que pretenden 
representarlos, y que ha sido estudiada de manera mas cuantitativa por algunos 
autores (Adler y Morris, 1994; Billick y Case, 1994; Wootton, 1994.) 

Para observar directamente esta posible deformacién de fas funciones a, se 
transforma el indice de vecindario de Vandermeer (1989) en un indice neutral que se 
expresa como una combinacién lineal de los pesos de los vecinos agrupados por 
especie y distancia, con constantes de proporcionalidad desconocidas y no sujetas a 
la relaci6n funcional a (gy = Pd -©.6 alguna otra relacién funcional preestablecida. 
Se estiman los valores ad hoc de estas constantes que maximizan el ajuste del 
modelo neutral al dicultivo experimental. Finalmente se estudia si los vectores de 
estos parametros neutros se comportan como las funciones cag soap :bar App » lo cual 
debe ocurrir si las premisas de aditividad y proporcionalidad son aproximaciones 
adecuadas. En esta investigacién optamos por esta segunda estrategia de evaluaci6n 
de las premisas. La explicamos a continuaci6n: 

1. Se parte con la idea que la relaci6n geométrica decreciente entre las o y la 
distancia es una premisa robusta-del modelo cuando la interaccién neta entre las 
plantas es la interfencia. En el caso de las a’s intraespecificas esto se infiere de 
los cientos de estudios que describen la relacién entre densidad y peso de la planta 
individual en monocultivos (e.g. Willey y Heath, 1969, Garcia-Barrios y Kohashi, 
1994). En el caso de las a interespecificas, esto ha sido demostrado por Vandermeer 
et al. (1984, 1986) y confirmado por nosotros mediante experimentos previos con 
diversos pares de especies (Garcia Barrios et al. datos inéditos). 

2. Se contruye experimentalmente un sistema de dicultivo con cohortes y arreglo 
hexagonal, de tal manera que cada planta “blanco” est4 rodeada por varios anillos 
concéntricos de vecinos y en cualquiera de ellos hay individuos de distinta especie y 
edad. 

3. Se escribe el sistema diferencial correspondiente.
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4. Se demuestra que el crecimiento sin vecinos se ajusta satisfactoriamente al 

modelo de Richards, y los parametros ra Ka ba rgKg.bg obtenidos de estos ajustes 

se introducen como constantes del sistema diferencial del dicultivo. 

5. En cada ecuacién diferencial, ef indice de vecindario de Vandermeer (1989) se 

substituye por un indice neutro de vecindario que no presupone la conocida relacion 

funciona! ente las a’s y la distancia. Para ello se substituye en cada ecuacién 

diferencial el indice de vecindario del modelo de Vandermeer por una combinacién 

lineal (Strang 1982) de los pesos agregados de aquellos vecinos que pertenecen a la 

misma especie y estan situados a igual distancia de la planta blanco (i.e. ubicados 

en el mismo anillo). 

Para entender mejor este paso, tomemos la ecuacién del crecimiento de una planta 

A, cualquiera del sistema diferencial de un dicultivo : 

(1/A)) (dAj/dt) = ra - (LAC jei a aa(dyyAj + x; Sap(a)B) YK ayPA ) . 

donde 

(Zyai © aacayyAj + 2; Sab(a)B; ) 

es el indice de vecindario. Nos centraremos ahora en la primera sumatoria de este 

indice: 

Zini Oaa(dyj)Aj &S la suma de los efectos de la biomasa de todos los vecinos 

conespecificos de la planta Ai 

Y Gaa(dj) pondera el peso de cada vecino Aj de acuerdo a su distancia a la planta Ai, 

con la funcién & aig) = Pag d -Caa_en la que Pz, y caa son parametros empiricos. 

Ahora bien, e! término Dei GaajAj se puede desglosar en grupos de plantas situadas 

en distintos anillos, de la siguiente manera: 

Las Aj) son todos aquellos vecinos de la especie A (sin distincién de su edad) que 

estan situados en el u-ésimo anillo concéntrico a la planta blanco Ai, y agai) es 1a 

funci6n ogag) evaluada a la distancia que equivale al radio de ese anillo. En este 

ejemplo, la planta A; tiene n anillos de vecinos. 

Para obtener el indice neutro de vecindario substituimos ahora cada ogay por una 

constante empirica aa, que ya no es una funcién especifica de la distancia sino un 

parametro libre a estimar. Obtenemos la combinacién lineal: 
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Hacemos lo mismo con el término interespecifico (la segunda sumatoria) del indice 
de vecindario de A; y obtenemos 

En el caso de una planta blanco Bi de la otra especie del sistema, los términos del 
indice neutro serian: 

6. Se escribe el sistema diferencial de la asociacién con indices neutros de 
vecindario. Mediante regresién no lineal simulténea se ajusta este sistema 
diferencial a las trayectorias empiricas de crecimiento de las plantas del dicultivo 
experimental. En este proceso de maximo ajuste se estiman sin restricciones los 
vectores de parametros aay, aby, bay, bby de las cuatro combinaciones lineales - 
descritas. Si las premisas de aditividad y de proporcionalidad del indice de 
vecindario son adecuadas, entonces se espera que estos vectores ad hoc de maximo 
ajuste formen secuencias de valores 

aa, = (aa; > aap > aaz >... > aan) 
aby = (aby > abg > ab3 >... > abn) 
bay = (ba, > baz > ba3 >... > bany 

bby = (bb; > bbz > bb3 >... > bbp) 

que reproduzcan las conocidas relaciones geométricas decrecientes entre la 
distancia y lasa ’s. 

En sintesis, el procedimiento substituye las funciones aa: Cabs Xba, &bp Por 
parametros empiricos que no presuponen una relacién funcional entre el efecto del 
vecino y su peso y distancia a la planta “blanco”. En la medida en que el efecto de 
vecindario es menos lineal que lo que supone el modelo de Vandermeer (1989), los 
vectores ad hoc del modelo neutro se alejaran de la relacién funcional geométrica 
decreciente. Se trata de observar de manera cualitativa en qué medida ocurre la 
modificacién de funciones que resulta de violar las premisas de linearidad de un 
modelo, en este caso el indice de vecindario de Vandermeer (1989), 
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7. Para contruir una comunidad experimental adecuada a esta estrategia 

consideramos lo siguiente: 

a) Para observar si la serie aay = (aa, > aaz > a3 >...> aan) es geométricamente 

decreciente basta considerar sus primeros tres valores y por lo tanto los primeros 

tres anillos de vecinos ( siempre que el efecto de las plantas en anillos mas lejanos 

sea nulo 6 despreciable). Extendiendo esto a los cuatro vectores, tenemos que el 

modelo neutro mas econémico tiene doce parametros de vecindario por estimar. 

b) Se requieren dos condiciones adicionales para reducir en lo posible los problemas 

de estimacién de parametros y sobreparametrizacién (Draper y Smith, 1981; Strang, 

1982; Bates y Watts, 1988; Seber y Wild, 1989; Richter y Séndegrath, 1990) que 

podrian presentar el modelo neutro y, en general, todos los modelos evaluados en 

esta investigaci6n: 

b.1) Las sumas de pesos de vecinos de la misma especie y anillo deben diferir 

sensiblemente de un anillo a otro para evitar que los parametros de cada vector a 

estimar se colapsen linealmente en uno solo y se pierda el efecto de distancia. Por 

ejemplo, si en 

Bei BAY Ady FL joi G2 Ady) FZ j4i4a3 Aras) 

resulta que Ajcd;) = Ajcaz) = Aj(dg3), entonces ta combinacién lineal esta 

sobreespecificada y en realidad solo tenemos una sola constante aa. a estimar. 

Es dificil encontrar disefios espaciales del dicultivo experimental de vatidacién que 

eviten lo anterior, pero la tarea se facilita si cada especie tiene dos o tres cohortes 

en el sistema y cada ZjaiAjuy es la suma de una diferente combinacion de plantas de 

la misma especie pero distinta edad. La premisa de proporcionalidad que se esta 

poniendo a prueba supone que se puede hacer esta agregaci6n. El dicultivo con 

cohortes resultante permite ademas estudiar simultaneamente el efecto de espacio 

y de tiempo. 

b.2) Si el modelo neutro tiene doce parametros a estimar, entonces se requiere un 

sistema no menor de doce ecuaciones diferenciales con doce incOgnitas. Estas doce 
ecuaciones (y en particular sus términos de vecindario) deben ser finealmente 

independientes. 

8. Considerando todo Jo anterior construimos un primer disefio de la comunidad 

experimental. Este se representa en la figura (3.1) y ia construccién de su sistema 

diferencial de doce ecuaciones en la figura (3.2). El arreglo de los individuos es 

hexagonal, y la distancia radial elegida permite que los tres primeros hexagonos 

concéntricos a cada planta acttien como vecinos. El sistema esta formada por tres 

cohortes de la especie A (en orden de mayor a menor edad: A3, A2, Al) y dos de la 
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Fig. 3.2. Modelo de Promedios de la Comunidad Experimental (Disefio 

1) Para Evaluar Premisas sobre el Efecto de Vecindario en el Modelo 

Dinamico de Vandermeer (1989) 

1) El crecimiento de Jas plantas sin vecinos 

La tasa relativa de crecimiento (TRC) de las plantas (A) y (B) sin vecinos se expresa con ecuaciones 

diferenciales de Richards (1959) reparametrizadas por Vandermeer (1989). 

(LnA)'=d(LnA)/dt=r,(4-(A/K)PA) 

(LnB)’=d(LnB)/dt=r,(1-(B/K)°8) 

Donde: A= peso fresco del rabano. 

B= peso fresco del frijol. 

(LnA)’=(1/A)(dA/dt)= Tasa Relativa de Crecimiento de la especie A. 

(LnB)’=(1/B)(dB/dt)= Tasa Relativa de Crecimiento de la especie B. 

l, ¥ fg Son las tasas intrinsecas de crecimiento de A y B respectivamente. 

Ky y Kg son los pesos maximos de individuos promedio de cada una de fas dos spp. que han 

crecido en ausencia de vecinos. 

Los parametros de la funcion r,, Ka, Da, fg, Kg, bg son estimados mediante regresion no lineal. Los 

valores estimados de estos pardmetros se convierten en constantes del modelo de crecimiento con 

vecinos.



2) El crecimiento promedio de una planta con vecinos. 

Et caso A1,: Incorporamos al término de retroalimentacién de la ecuacién 1 un indice de vecindario. 

Este se forma con fa combinacicn lineal de los pesos promedio de los subgrupos presentes en los tres 

primeros anillos hexagonales que circundan a At,: 

Alb Adis 

AZ Bt a2, Bh 
Bt Bis Ab Bis B11 Ala 

AS, -B2: AS: B21 
Ad, Ae 8% 422 Al; = Be 

+ Ad Ble + + > AQ, Be 
Bi Bia Ak Bis Bie Alz 

Ad BR: A Ba 
Att ADD 

  

4 + 4 4 
I tof TO 1 

(Lot )'ar(1-(A1,400,(A2,+A3,)40b,(B1 482,48 1,78 1,)+88,(A2,4A3,+A2,)+0b,(B 1,482,+82,) +88, (AT +A 1 +A 1 +A t)+0b4(B 1st ta) 

El caso de B1,: Incorporamos al término de retroalimentacién de la ecuacién 2 un indice de vecindario. 
Este se forma con la combinacion lineal de los pesos promedio de los subgrupos presentes en los tres 
primeros anillos hexagonales que circundan a B1,: 

Bit Bh 
Ad «B21 AS B21 

Alt A2z B2 A22 A Ba 

A2t Ble Aas Ble 

Bh Bis Ak Bis Bh Alz 

+ Aa Bas + * > AS B2i 

Aty A2z Ba A2e2 Alt Ba 
A2y Bie A2i Bta 

Bt Bh 

  
A t 4 

[ } i l { 1 

{LNB 1 ,jer(1-((B1,+ba(A1+4A1,+A3,+A2,}+bb,(B1,+B2,)+ba,(A3,+A1,+A2,)+b6,(B2,+B +81 ,)+ba,(A2,+A2,)+bb,(B 1 ,+82,+82,+B1,)/Ke)°%) 

  

Donde: A1,= peso de una planta promedio de una planta A3 del subgrupo #1. 

Bz, = peso de una planta promedio de una planta B2 del subgrupo #3 

Las condiciones iniciales son las del sistema a los 49 dias despues de la siembra de A3 (Cosecha 1) 

Las constantes aa,, abg, ba, y bb, (d=1...3) de la combinacién lineal son los coeficientes del 
vecindario a estimar.



  

3) EI 

La dinamica promedio de la comunidad experimentat con disefio 1 puede escribirse como un sistema de 
12 ecuaciones diferenciales con 12 incdgnitas. 

(in 

{in 

{in 

(tn 

(tr S 

(in 

(Ln 

{tn 

(tn 

{ta 

(tn 

5 (ui 

crecimiento promedio de los 12 subgrupos de la comunidad con disefio #1. 
{ver figura 3.1.) 

AA yers(1-((A1,988,(A2,4A3,)40b (B14 82481948 1,)428,(A2,4A3,+A2,)+0b,(B1.+82,+B2,)40a(A1+A1 +A 1,+81,) 400,814 1 5))/Ka)) 

AN y=rs(1-((A1,480,(A9,)+06,(82,+B2,+82,+B2,+B1,)+88,(A3,}+8b,(B2,4B2,4B 181,481 8a (Al AR + AQ +A 12A1 4A) (0) Kad) 

AQ) =r(1-((A2 #88 (A9,+A1,9A3,9A2,)4ab(B 148 1,)480(Al +A2;¢A3,)+ab,(8 1,481.48 1,)488,(A2,+A2,)+ab (B2,+B2,+B2.+82,)"Ka)) 

AQ) era 1-((A2,908,(A3,4A2,4A3,)+0b,(B 15481 +82.) 408,(A3 +A2,+A 1 ,+A3,)+ab,(B2.+B2,)40a (AZ HAZ +A 1+ A1,)480,(B 1 4B 1,))/K.)) 

AB,)nr(1-((ASHAR (AZ EAT +AZ,+A2,)¢00 (BI +B 1,)40a,{A2,+A1 jab (B2+B1 +81 1#B2,)+08,(A9,+A3,+A3,+A3,)400,(B1,+B4,))/Ka)°) 

AB y=a(1-((A8,488,(A2,+A1,)48b,(B2,+81,482,482,)400,(A1,4A2,+A2,)-ab,(B 182-48 1,)408,(A9,+A9,+A3,4A3,)+0b,(B2,+B2,) VK)" 

Bt,)'=t, (1-((B1,+ba,(A1 4A1 443,4A2,)+bb,(B1,+B2,}+ba,(A3,+A1,+A2,)+bb,(B2,+B 1,48 1,)+ba,(A2.+A2,)+bb,(B1 +B2,+B2,+B1,))/Ke)?) 

B1,)'=r, (1-((B1,+ba,(A1,+A1,)+0b,(B2,482,+B2,+81,)+ba,(A1,+A3,+A1 +A2,)+bb,(B1,+B2,)+ba,(A3,+A3,)+bb,(8 1,+B2,482,+B1,))/Ka)*) 

B1,)'ety (1-((B1,+D8,(A2,+A2,+A3,+A2,4A3,)+0,(B2,)+b0,(A3+A2,+A3 +A 1,)+bb,(B2,+B1,)+ba,(A1 +A 1 )+bb,(B1,+B 1 4+B2,4B2,)\/Ky)*) 

B2,)'=ty (1-((B2,4ba,(A1+A1 )+bb,(B1,+82,+B1,+B1,)+ba,(A1,+A1,4A3,)+bb,(B2,+82,+B 1,)+ba,(A3,+A3,+A2,+A2,)+bb,(B2,+B2,))/Ks))   B2,)'sre (1-((B2.4b0,(A1,4A3,+A 1)+0b,(B2,+B1,+B2,)+ba,(A9,+A2,+A 1.) +bb4B1,+52,+B2,)+be,(0)+bb,(B2,+B 1 +81,+B 2,481,481) VK) 

B2,)'ery (1-((B2,+ba,(AS+A2,+A3,+A1,)+bb,(B1,+B2,}+ba,(A2,+A3,4A 1 )+bb,(B2,+B1,+82,)+ba,(A2,+A2,)+bb,(B2+B2,+B1,+B 1,))/Ky)*) 

La solucién numérica de este sistema de ecuaciones -para un vector de parametros de vecindario dado- 
es un conjunto de 12 curvas de crecimiento. Se busca mediante regresién no lineal el vector que genera 
et mejor ajuste simultaneo de las 12 curvas a los valores observados. 

4) Los disefios experimentales dos y tres generan sistemas diferenciales semejantes 
a este. Difieren del primero en ta configuracidn de los vecindarios, y por lo tanto en 
los s ubgrupos asociados a cada pardmetro a estimar.
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especie B (B2 y B1). Cada cohorte de A se somete a dos tipos de vecindario de 

diferente composicién y las de B a tres, de manera que fa comunidad queda 

constituida por 12 tipos de médulos hexagonales formados por un planta “blanco” y 

sus primeros dieciocho vecinos. Cada médulo se repite entre 18 y 27 veces en el 

sistema a fin de poder evaluar el comportamiento promedio y la varianza de la 

planta blanco de cada tipo de médulo. 

Para construir el sistema diferencial de esta comunidad no se consider6é en una 

primera aproximaci6n a cada uno de sus 231 individuos con vecindario completo 

sino al individuo promedio de cada uno de los doce tipo de planta blanco. Se trabajé 

con un sistema diferencial determinista de doce ecuaciones con doce incdégnitas al 

que llamaremos en adelante sisterna simplificado de promedios. En esta primera 

etapa de la investigaci6n esta simplificacién fué necesaria debido a la incapacidad 

de los programas de cémputo existentes en ese momento para integrar y ajustar 

estadisticamente sistemas grandes de ecuaciones diferenciales (p.ej Scientist 

2.1™). En una segunda etapa de ia evaluacién, generamos el programa de cémputo 

necesario para evaluar !a versién completa y estocastica del modelo neutro y del 

modelo de Vandermeer 1989. Describimos esta segunda etapa mas adelante. 

En la figura (3.1) y en el sistema diferencial simplificado de promedios del 

dicultivo descrito en la figura (3.2) se puede apreciar que se obtiene un mapeo 

acoplado en reticula que cumple con !as condiciones especificadas en el punto siete. 

9. La estimacién def mejor vector de 12 parametros neutros se realiza ajustando 

mediante regresién no lineal simultanea las trayectorias simuladas de los 12 tipos 

de planta promedio a las respectivas trayectorias del sistema experimental. Esto se 

hizo en el programa Scientist 2.1™. Dado que la curvas son sigmoides, para 

construirlas se requiere evaluar el sistema experimental cuando menos en cinco 

estadios del crecimiento y preferentemente en siete. Como es necesario seguir un 

método destructivo de cosecha y evaluacién de biomasa, el sistema experimental 

descrito se establece siete veces y las parcela se cosechan a intervatos regulares. 

10. Ademas del disefio 1 descrito en la figura (3.1) se generan otros dos ( figura 3.3) 

mediante la permutacion simple de un par de cohortes en cada caso, lo cual es 

suficiente para cambiar las configuraciones de todos los vecindarios sin que se 

pierdan las condiciones especificadas en el inciso siete. Se escriben los sistemas 

diferenciales de estos dos disefios adicionales y se estiman los vectores neutros 

aay, aby bay bby de cada uno de ellos. Si ambas premisas de linearidad del 

indice de vecindario son adecuadas, los vectores deben coincidir razonablemente en 

los tres casos. Estos disefios adicionales también se utilizan para evatuar ta 

capacidad de prediccién del modelo, substituyendo los parametros estimados con 

uno de ellos en los sistemas diferenciales de los otros dos. 

_ Para terminar, podemos sintetizar esta estrategia de evaluacién de las premisas 

del modelo de la siguiente manera: 
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Existe un dicho que advierte sobre el poco mérito que hay en obtener ajustes ad hoc 
con un modelo empirico demasiado generoso en parametros. Dice: "Dame cuatro 
parametros y te ajusto un elefante" (y algunos agregan : "Dame cinco y hago que 
mueva la cola.") Cada modelo neutro de 12 ecuaciones y 12 parametros es un 
sistema deliberadamente ad hoc, capaz de ajustarno uno, sino cuatro "elefantes" 
(los vectores aay, aby, bay, bb, ) con formas tan caprichosas como la dinamica 
real del sistema las pida. E! propdsito es ver qué tanto se parecen estos "elefantes" 
Capturados con las redes lineales del vecindario de Vandermeer a las funciones 
a, (a) faltantes, a fin de confirmar 6 poner en duda las premisas evaluadas. 

  

Una vez identificado el grado en que se cumplen las premisas procedimos a evaluar 
Ja bondad de ajuste y la capacidad det modelo de Vandermeer (1989) para predecir 
cambios en el disefio espacio-temporal de una asociacién. Cada uno de los tres 
disefios 6 subcomunidades experimentales contiene 12 tipos de mddulos 
trihexagonales distintos que representan diferentes disefios espacio-temporales del 
dicultivo con cohortes. La bondad de ajuste de cada uno de los tres sistemas 
diferenciales a su respectiva subcomunidad refleja por si misma la capacidad del 
modelo para predecir cambios espacio-temporales de la asociacién. Este ajuste se 
evalud con el coeficiente de determinacién usado por e! programa Scientist™ : 

ZY observado ;- promedio de Y observados)*: Z  (Y observados ;-Y simulados.; )? 
XY observado ; - promedio de Y observados)@ 

donde cada Y observada 6 simulada correponde al peso de la planta promedio de uno 

de doce tipos en un estadio de crecimiento determinado. 

El coeficiente de determinacién define !a proporcién de Ja varianza total del 

sistema dinamico que es explicada por el modelo. La prediccion cualitativa de la 
condici6n final y la forma de las trayectorias de cada uno de los 12 tipos de planta 
se evalu6 de manera grafica aunque evidentemente esta evaluacién también esta 
implicita| en la bondad de ajuste cuantitativo. Una forma adicional y mas exigente 

de evaluar la capacidad de prediccién fué estimar los ocho parametros de 
interferencia en una subcomunidad (i.e. las P.. y c.. de las cuatro funciones ©..(di)) = 

P_ dj ©... y utilizarlos para predecir la dinamica de las otras dos subcomunidades. El 

criterio de bondad de ajuste fué el coeficiente de determinacién del modelo. 

   



  

Hasta aqui hemos explicado la modelacién el crecimiento de nuestros dicultivos 
experimentales con sistemas de doce plantas promedio en interaccién con vecinos 
promedio. Esta estrategia de modelacién es una simplificacién util para decidir si 
la dinamica de sistemas diferenciales como el modelo neutro y el modelo de 
Vandermeer pueden siquiera acercarse al comportamiento de dicultivos tan 
complejos como los de la figura (3.3), pero obviamente es una abstraccién que no 
incluye la varianza intragrupo de los individuos y de sus vecinos. Tampoco considera 
el cambio de esta varianza a lo largo del tiempo 6, en forma mas completa, la 
dinamica de ta distribuci6én estadistica del peso de las plantas dentro de cada uno 
de los subgrupos de plantas estudiados. Estas dinamicas no son aleatorias sino que 
tienen patrones que resultan de la varianza intrinseca de los parametros de 
crecimiento de cada especie y de la propia interaccién de las plantas (Koyama y 
Kira, 1956). 

Una vez obtenidos resultados positivos con los modelos de promedios, 
desarrollamos en lenguage PASCAL el programa “Virtual Crops” 6 VCROPS© (Mayer- 
Foulkes y Garcia-Barrios 1996), para poder evaluar modelos completos y 
estocasticos del sistema experimental. El programa VCROPS© simula el 
crecimiento de cada uno de los individuos de acuerdo al sistema diferencial 
estocastico especificado, construye ja distribucion estadistica acumulada de los 

pesos de las plantas de cada subgrupo en diferentes estadios de crecimiento, y 
evalua la bondad de ajuste del modelo identificando la semejanza maxima entre las 
distribuciones de peso simuladas y observadas experimentalmente. Este modelo se 
describe con mayor detalle mas adelante. 

Para la evaluaci6n de la version completa y estocastica de los modelos neutro, de 
Vandermeer (1989) y otros que desarrollamos en el capitulo cinco, ya no tomamos 
por separado las tres subcomunidades 6 disefios. Preferimos considerar toda la 
comunidad de la figura (3.3) para incluir los médulos trihexagonales con vecindario 
completo que se forman en ia fronteras entre disefios (y que difieren de los 
internos) a fin de ampliar el estudio de 36 a 52 tipos 6 subgrupos de médulos. El 
modelo estocastico de la comunidad experimental completa es un sistema de 891 
ecuaciones diferenciales, cada una de las cuales expresa la TRC de una planta como 
funcién de su biomasa y la de sus vecinos. En la ecuacién se especifica el subgrupo 
al que pertenece el individuo, su peso, sus parametros r, K y b, y la especie, peso, 
distancia y a |g) de cada uno de sus primeros 18 vecinos. 

La condicién inicial de cada individuo fué aleatoria pero no se tomé arbitrariamente 
de alguna distribuci6én teérica; se us6 como condicién inicial ef estado del sistema 
en la primera cosecha, ocurrida a los 49 dias despues de la siembra del grupo A3.
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Los parametros r, K y b de cada especie corresponden a variables aleatorias cuya 
distribucién estadistica no ha sido descrita en lta literatura. En este estudio 
decidimos manejar K y b como constantes para cada especie, e introdujimos la 
varianza intrinseca de los individuos unicamente en los pardmetros ra y rg. Dimos 
libertad a la varianza de las r°s como una medida pragmética para capturar otras 
fuentes de variacién no conocidas pero amplificables por las interacciones entre la 
planta y sus vecinos. De esta forma, hicimos una estimacién empirica del valor 
promedio de ra y rg calculando en cada caso la TRC experimental con 30 individuos 

sin vecinos cosechados a los siete y catorce dias de edad. Supusimos una 
distribucién normal de estas tasas y consideramos sus varianzas como dos 

parametros adicionales por estimar. En cada evento de simulacién (t=O hasta t=133 
dias) se le asigné a cada individuo una tasa de crecimiento tomada al azar de estas 
distribuciones normales(Ross, 1990).Los parametros de crecimiento y la condicién 

inicial del sistema fueron definidos por separado para cada una de las dos 

repeticiones del experimento (ver anexo C). 

En el caso de los modelos simplificados de promedios, el método de ajuste fué el de 
minimos cuadrados mediante regresién no lineal pues, de acuerdo al Teorema del 
Limite Central (Draper y Smith 1981), esperamos que los promedios de {os 
logaritmos del peso sean variabies aleatorias normalmente distribuidas y con 
varianza homogénea. Con los modelos estocasticos completos el criterio de ajuste 
fué distinto pues cuando estudiamos las 364 distribuciones de pesos logaritmicos 
generadas por los 52 subgrupos de plantas en siete cosechas, las pruebas de 
normalidad de Lilliefors (Lilliefors, 1967) sefalaron que solo ta mitad fueron 
distribuciones normales. Por ello adoptamos como criterio para comparar las 
distribuciones observadas y simuladas la prueba no paramétrica de Kolmogorov- 
Smirnov, que no supone normalidad o apego a cualquier otra distribucion tedrica 
(Siegel, 1972). 

El criterio para ajustar los modelos estocasticos fué maximizar la semejanza entre 
las 364 distribuciones observadas y las generadas al tomar la solucién del sistema 
diferencial en los siete tiempos de cosecha experimental. Para evaluar la 
semejanza entre una distribucién simulada y una observada calculamos fa 
probabilidad del estadistico D de Kolmogorov- Smirnov, es decir, la probabilidad de 
que ambas sean muestras de la misma distribuci6n (Siegel, 1985). 

El programa VCROPS calcula fa probabilidad de la D para cada uno de los 364 pares 
de distribuciones. Después calcula el promedio de estas probabilidades, 
ponderandolas segtin el tamafio de muestra de cada distribucién. Al estadistico 
obtenido lo denominaremos en adelante Promedio de Probabilidades de Kolmogorov- 
Smirnov o més brevemente PPKS. El estadistico representa la probabilidad de que 
(si tomamos aleatoriamenente cualquier planta del sistema experimental) la 
distribucién del subgrupo al que pertenece no difiera significativamente de la 
correspondiente distribuci6n simulada. PPS toma valores entre cero y uno, y crece
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geométricamente conforme las distribuciones simuladas se aproximan a las 

observadas. PPKS es fa funcién a maximizar en el proceso de ajuste. 

Al finalizar el estudio consideramos la posibilidad de que la media geométrica de 

las probabilidades de D fuese una funci6n mas apropiada que PPKS como criterio de 

maximizaci6n del ajuste, pues ésta evaltia la probabilidad de que todos los pesos 

simulados formen parte de distribuciones que no difieren de la distribucién 

experimental respectiva. Reevaluamos algunos resultados criticos usando como 

criterio de bondad de ajuste este segundo estadistico. Las conclusiones obtenidas 

fueron las previamente obtenidas, por lo que decidimos reportar los resultados 

obtenidos con el estadistico PPKS. 

El programa VCROPS© resuelve numéricamente la versi6n completa y estocastica 

del sistema diferencial especificado por el usuario, genera las 364 distribuciones 

simuladas, compara cada una con su respectiva distribucién obervada 

experimentalmente y calcula el PPKS de la comunidad. Posteriormente repite este 

procedimiento para diferentes valores de los parametros del modelo, guiado por un 

algoritmo de biisqueda (Método de Powell sin gradiente; Press et al., 1988), hasta 

encontrar el vector de parametros que maximiza el valor de PPKS. En el anexo B se 

describen con un poco mas de detalle otras capacidades y especificaciones del 

programa. 

Inte i juste in PPI 

La funci6n PPKS para un modelo con un sélo parametro tiene la forma de una cuspide 

con PPKS maximo = 1.0 y pendientes muy pronunciadas que se atentian a ambos 

lados conforme el parametro se aleja de su valor de maximo ajuste; esta propiedad 

se extiende a modelos de varios parametros aunque la cuspide multidimensional que 

genera no se puede describir graficamente. : 

Nos interes6 ubicar dos cotas del valor de PPKS respecto de la cual comparar los 

valores obtenidos en nuestro estudio. La cota minima para PPKS resulta de ajustar a 

los datos experimentales el sistema diferencial nulo en el que las plantas crecen 

con vecinos pero hipotéticamente no interactuan con ellos (i.e. con a’s = cero). El 

valor de PPKS para este modelo nulo fue de 0.17 en la repeticion 1 y de 0.10 en la 2. 

La cota maxima de referencia es teérica y corresponde al valor modal de PPKS que 

se obtendria tras de ajustar el modelo estocastico ideal de la comunidad a un gran 

nimero de realizaciones experimentales particulares de la misma. Esta cota 

maxima se estimé en 0.60. Explicamos un poco mas esta cota maxima en los 

siguientes dos parrafos. 

Aun en el caso de que tuvieramos el mejor modelo estocastico posible de nuestro 

sistema experimental, la probabilidad de que las distribuciones observadas y 

simuladas fuesen idénticas (PPKS=1.0) es practicamente cero. En el otro extremo, el 

sistema experimental podria estar muy apartado de las predicciones de! modelo 
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estocastico ideal (PPKS cercano a cero) y sin embargo ser una realizacién 
particular de dicho modelo estocastico, aunque muy improbable. Nos interesa 
estimar cual podria ser el valor mas frecuente de PPKS que obtendriamos si 
tuvieramos el mejor modelo posible de nuestra comunidad y la oportunidad de 
ajustarle miles de repeticiones del sistema experimental. En otras palabras, nos 
interesaria conocer ja distribucion de probabitidad y la moda de PPKS del modelo 
ideal para el sistema experimental estudiado. Esta es una referencia valiosa para 
ubicar modelos probablemente menos que ideales como el de Vandermeer y otros. 
Dado que es imposible realizar tantos experimentos, podriamos aproximarnos a este 
valor modal preguntando ;cual es el grado de semejanza mas probable entre dos 
conjuntos de distribuciones simuladas que provienen del mismo sistema diferencial . 
estocastico? 

Con el simulador de VCROPS y un vector conocido de parametros del modelo, 
generamos una base de datos de cosechas ficticias de las mismas edades que las del 
experimento. Ajustamos estos datos al mismo modelo que los generé pero partiendo 
de un vector inicial de parametros un poco distinto ( ligeramente desplazado del 
vector de maximo ajuste). Cuando las tasas intrinsecas de crecimiento del sistema 
diferencial a ajustar fueron las mismas que se usaron para generar los datos 
ficticios, la recuperaci6n del vector conocido mediante la maximizacién de PPKS 
fue excelente (como se esperaba) y la funcién alcanz6 el valor 0.999. Sin embargo, 
cuando se asigné a la planta simulada una tasa de crecimiento con Ia misma . 
distribuci6n estadistica pero aleatoriamente distinta a la que tuvo en el 
experimento ficticio, el valor mas probable de PPKS se redujo a 0.62 (error 
estandar=0.014, n=26 simulaciones). Cuando redujimos 10 veces la varianza de las 
tasas fa y rg, obtuvimos un resultado similar. Ya que en el experimento real cada 
etapa de crecimiento se evalué con planta diferentes, repetimos la experiencia 
descrita tomando cada una de las cosechas ficticias de una simulaci6n distinta. 
Esta fuente adicional de variacién no modificd significativamente el valor mas 
probable de la funcién (PPKS = 0.60; error estandar=0.009; n=26 simulaciones) 

Como informacién complementaria, comparamos la bondad de ajuste de las 
distribuciones con la bondad de ajuste de sus medias. Para lo segundo calculamos la 
varianza de las medias de las 364 distribuciones experimentales y definimos !a 
Proporci6n de esta varianza explicada por el modelo de Vandermeer usando el 
coeficiente de determinacién (CD) Propuesto por Scientist™ . No hay una 
correspondencia biunivoca entre un valor de PPKS y este coeficiente de 
determinaci6n de las medias, pero a grosso modo obtuvimos ta siguiente tabla de 
correspondencias para nuestro sistema: 
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Para evaluar el modelo de Vandermeer (1989) basta en principio con conocer la 

cantidad de biomasa de cada individuo en diferente estadios del crecimiento 6, en el 

caso del sistema simplificado de doce ecuaciones diferenciales, la biomasa 

promedio de los doce tipos de individuos de cada subcomunidad. En esta 

investigacién se hicieron una serie de estudios complementarios en los dicultivos 

experimentales con el fin de tener mas elementos empiricos y mecanisticos para 

entender la capacidad predictiva del modelo. 

Por una parte se evalué la importancia de la facilitaci6én directa en el sistema, una 

forma de facilitaci6n entre las plantas que no implica la proteccién indirecta 

contra plagas 6 patdgenos sino la creacién de condiciones edaficas y 

microclimaticas mas favorables, y que en el modelo de Vandermeer 1989 se 

considera menos intensa que la interferencia y por lo tanto no manifiesta en forma 

neta. Se buscé con ello verificar esta predominancia de ta interferencia sobre Ja 

facilitaci6n directa. 

Por otra parte, se exploraron algunos de los mecanismos de la interferencia, 

especificamente ia capacidad de cada uno de los grupos para crecer y ocupar el 

espacio horizontal y vertical en la parte aérea del cultivo asi como algunas 

respuestas de las plantas (cambio en la forma y en el patrén de asignacién de 

recursos a los diversos érganos) que contribuyen a aumentar su tolerancia a la 

interferencia de sus vecinos. 

En virtud de que estos estudios fueron complementarios, y con el fin de no distraer 

del argumento principal, presentamos solo una sintesis en los resultados en el 

capitulo cuatro y referimos a! lector al anexo C donde son tratados de una manera 

un poco mas extensa. 
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I i 1 icultivo’ imental 

Antes de establecer experimentalmente los tres disefios de dicultivo descritos en la 
figura (3.3), hicimos tres cosas: . 
a) Construimos un invernadero de 200m2 para los experimentos en fas instalaciones 

dei ECOSUR sede San Cristobal de las Casas, Chiapas. 

b) Formamos y entrenamos un equipo de 6 colaboradores en el manejo agrondémico de 

asociaciones de cultivo, y en la atencién, medicién periédica de variables y cosecha 

individualizada de varios miles de plantas. 

c) Conocimos experimentalmente la biologia de diversas especies y su interacci6én 
en dicultivo, e identificamos un par adecuado para nuestro estudio. 

Las especies seleccionadas fueron el rabano domesticado Raphanus sativus 
(especie A) y el frijol de mata Phaseolus vulgaris (especie B) por ser plantas con 
buena germinaci6én, pequefio porte, rapido crecimiento y fenotipo relativamente 
homogéneo. El dicultivo se establecié de acuerdo a los tres disefos descritos en la 
figura (3.3). 

El 29 de mayo de 1995 sembramos la cohorte de rabano mas avanzada (A3); a los 14 

dias sembramos la cohorte intermedia (A2); a los 28 dias la cohorte tardia (A1) y la 
avanzada de frijol(B2); a los 35 dias la cohorte tardia de frijol (B1). En la figura 

(3.4) se aprecia la secuencia de siembras para el disefio 1. 

El arreglo hexagonal hace que la distancia entre cualquier par de plantas contiguas 
sea la misma. Dado el porte de las plantas, se eligid una distancia radial de 9 cms. 

Se consideré como vecindario de una planta a los primeros tres anillos de vecinos 
que la rodearon. EI primer anillo tuvo un radio de 9 cm, el segundo de 15.6 cm y el 

tercero de 18 cm. Se trabajé con esta alta densidad para (a) asegurar la interaccion 
de cada planta con no menos de tres anillos de vecinos; (b) provocar que el sistema 

expresara las condiciones extremas de no linealidad en las que hay divergencia de 

las trayectorias debido a la tendencia al dominio de un grupo y a la supresién de 

otros; (c) hacer mas notorio el efecto de cohorte. A esta alta densidad e! sistema 

transit6 por una etapa temprana de poca interaccién con el vecindario, una etapa 

intermedia con interacci6n moderada en la que la diferencia de vecindarios fué 

notoria a simple vista y una etapa final de fuerte interaccién y aglomeracién en la 
que estas diferencias de vecindario se dejaron de apreciar visualmente. 

En dos camas del invernadero se establecié siete veces la comunidad formadas por 
los tres disefios. Cuarenta y nueve dias después de la siembra de la _cohorte 
avanzada de rabano A3, se empezé6 a cosechar una comunidad cada catorcena hasta 
que el sistema tuvo 133 dias de edad. El orden de cosecha de las siete comunidades 
fué aleatorizado antes de establecer el experimento. En dos camas adicionales se 
establecieron otras siete comunidades y se procedié como con las primeras para
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Fig. 3.4. Esquema de Construccién del Disefio ia 

28 se 

#1, Se muestra la incorporacién catorcenal de cohortes ala subcomunidad. (a) el di 
la bano, A2; (c) eld la cohorte intermedia de ra ré cero se sembro la cohorte avanzada de rabano, A3 ; (b) el dia 14 se sembi 

sembro la cohorte tardia de rdbano, A1 y la cohorte avanzada de frijol, B2; (d) el dia 42 se sembré la cohorte tardia de frijol, B1.
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tener una idea de la repetibilidad del comportamiento del sistema dinamico 

experimental estudiado. 

Para estimar los parametros r, K y Bde cada especie en ausencia de interferencia 

se evalu6é el crecimiento de plantas de cada especie y cohorte de la siguiente 

manera . A un lado de cada comunidad se sembraron 4 individuos de cada uno de los 

cinco grupos de plantas (A3, A2, Al, B2, y 81) en una red hexagonal con radios de 45 

cm. Las plantas se dispusieron al azar en esta matriz hexagonal. Se cosecharon al 

mismo tiempo que !a comunidad contigua para obtener el peso promedio de plantas 

sin vecinos. 

Materiales _y Técnicas de Establecimiento y Mantenimiento Agronémico de los 
Dicultivos Experi 

Las camas del invernadero midieron 1.90 mx 20 m x 0.30 m. Usamos un suelo café 

obscuro con alto contenido de materia organica, ligeramente Acido y de textura 

franco-limosa. El suelo fué cribado y mezclado profusamente antes de colocarlo en 

las camas. Este suelo fué cultivado tres veces por nosotros antes del experimento 

de 1995. En cada ocasién ef suelo fué remezclado dentro de las camas para destruir 

en lo posible el mosaico de fertilidad producido por los cultivos previos. 

Construimos bastidores rectangulares méviles con una trama hexagonal de hilos de 

nylon, y con ellos guiamos la siembra de dieciocho mil palillos de cinco colores para 

poder ubicar el punto de siembra de cada planta. Esto se hizo puesto que la titima 

cohorte habria de sembrarse entre el follaje de plantas hasta de 35 dias de edad Io 

cual dificultaria mucho usar otros métodos de ubicacién menos laboriosos sin dafiar 

las plantas. 

Utilizamos semilla de rabano variedad Champion, certificada por California Seeds 

Co. La semilla de frijol ejotero disponible no fué certificada y present6 una gama 

muy amplia de tamafios, algunos sin fas dimensiones y calidad necesaria para 

sembrarse. Elegimos un tamafio intermedio y las seleccionamos manualmente con un 

calibrador ristico. 

Sembramos dos semillas de rabano por punto y a los 7 dias de la germinacion 

aclareamos a un individuo por punto. El frijol lo remojamos durante 24 horas y lo 

sembramos y aclareamos de la misma forma que el rabano. Las camas fueron 
regadas horas antes de cada siembra para acelerar la germinacién. La germinacion 

ocurrié en todos los casos 7 a 8 dias después de la siembra. 

Después de cada siembra hicimos un censo cada tercer dia para identificar plantas 

faltantes. En los puntos donde por alguna raz6én fallé la germinacién o el 
establecimiento, trasplantamos individuos sembrados exprofeso con 4 dias de 
‘anticipaci6n a su cohorte. La aparente ventaja de estos individuos se compensé con
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el pequefio retraso que sufrieron por el trauma del transplante. El censo se continud 

hasta que la poblacién se estabiliz6. Mapeamos los individuos transplantados y en la 

cosecha comparamos estadisticamente su peso con el de sus congéneres no 

trasplantados. Solo hubo diferencia significativa (comparacion de medias de Tukey; 

p< 0.05) en el caso del grupo Al, pero afortunadamente se traté también del grupo 
con menor numero de transplantes (menos de 0.5%). En el analisis no se hizo 

diferencia entre plantas transplantadas y no transplantadas. 

Las camas al principio se regaron cada cinco dias y despues cada siete. El suelo 

siempre se mantuvo moderadamente himedo y sédlo hubo marchitez reversible de las 

plantas en algunos dias muy calurosos. El techo del invernadero fué de plastico 

translticido pero los muros fueron de malla de mosquitero por lo que la temperatura 

ambiente en su interior nunca rebas6 los 28 grados centigrados. 

Las semillas se trataron con fungicidas y durante el periodo de establecimiento 

fumigamos cada 8 dias con Tecto® para controlar problemas de “ahogamiento" 6 

"secado" causados por el hongo Fusarium sp. Removimos en forma manual y con 

trampas de papel amarillo engrasado los escasos insectos que penetraron al 

invernadero. Cuando las plantas se hacinaron y el contro! manual fué impractico, 

hicimos aplicaciones preventivas de Tamarén® cada dos o tres semanas. A partir de 

los 91 dias el "moho blanco del frijol" Sclerotinia sclerotiorum, enfermé a una 
proporcién importante de los frijoles. La incidencia fué mayor en la cohorte B2 y en 
la repeticién 2 del experimento. Se detuvo la propagacién del patégeno con el 
fungicida Benlate®, pero las plantas enfermas no se recuperaron. Esta situacién se 

introdujo en el modelo de manera ad hoc. 

En las siguientes paginas ilustramos una panoramica del experimento (figura 3.5), 
un acercamiento a una seccién de las cuatro camas (figura 3.6), y detalles de uno de 
los disefios en proyeccién lateral (figura 3.7) y ortogonal (figura 3.8). En sintesis, 
consideramos que el establecimiento y desarrollo de las comunidades 
experimentales fue muy satisfactorio, a pesar de la fungosis del frijol en la etapa 
final. 

riabl é oyM 

Desde el establecimiento de ta primera cohorte medimos semanalmente la altura y 
diametro mayor y menor de una muestra de 30 plantas de cada grupo con y sin 
vecinos. A partir de los 67 dias las mediciones se espaciaron mas para evitar el 
maltrato a las plantas. 

Cada semana, antes de medir la altura, construimos el perfil de extincién de la 
radiaci6n fotosintéticamente activa (RFA: 400-700 nandémetros de longitud de onda) 
en los surcos 6 y 9 del disefio 1. Para ello medimos la RFA a los 0 y 10 cm del suelo, 
y de ahi en adelante cada 15 cms hasta alcanzar el dosel. Usamos un ceptometro 
marca Delta Instruments modelo FS80. En cada caso tomamos una medicién de
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referencia fuera del dosel un par de segundos después. Las mediciones se hicieron 

entre las once y doce del dia siempre que hubiera una radiacién de referencia 

relativamente estable y no menor de 500 mol m-2. Estudiamos la relaci6n entre la 

altura sobre el suelo y la RFA a distintas edades del cultivo, y construimos las 

curvas que describen como cambié la altura a la cual se alcanz6 un determinado 

nivel de RFA conforme se desarrollé el sistema . 

Cada semana tomamos fotografias digitales en proyeccién ortogonal (i.e. vistas 

desde arriba) de médulos fijos en cada disefio y en ambas repeticiones. La tomamos 

con una camara QuickTake ™ y tas editamos con ef programa Adobe PhotoShop™. 

Esto se continuo hasta que el rabano A3 domino claramente el dosel y fas 

configuraciones de vecindario dejaron de apreciarse visualmente. 

A los 35 dias de la siembra de la primera cohorte (A3), cosechamos dos pequefias 

parcelas (adicionales a las catorce ya mencionadas) formadas por médulos del 

disefio uno y tres. Esta cosecha, que no incluyé plantas del grupo B1, tuvo la 

intencién de registrar los efectos de vecindario en la etapa en que se inicio la 

interacci6n entre las plantas 

Las cosechas catorcenales las realizamos seis personas para poder manejar 2630 
individuos en dos jornadas de trabajo. Ubicamos, cosechamos, limpiamos, 
seccionamos y pesamos en fresco cada individuo. El peso se obtuvo en una bascula 

electrénica con capacidad de 8 kgs y precisién de 0.1 gramos. Cuando fas plantas 
fueron muy pequefias, se usé una balanza analitica. El rabano fué separado en 
follaje y 6rgano de reserva; el frijol en tallothojas y vainas verdes. En las primeras 
cuatro cosechas llevamos todas las plantas a peso seco constante en horno de aire 
forzado a 80 grados centigrados. En las siguientes tres cosechas obtuvimos el peso 
fresco y tomamos una muestra de 20% del material para estimar peso seco. Aqui se 

reportan los resultados utilizando el peso fresco, salvo en el analisis de asignacion 

de recursos a diferentes érganos. 

Organizamos los datos de mediciones periédicas y de las cosechas en hojas 
electr6nicas de Excel™ y Scientist 2.1™ Los Analisis estadisticos de calculo y 

comparaci6n de medias (HSD de Tukey), de regresién simple, y las pruebas de 
Lilliefors y algunas de Kolmogorov-Smirnov se realizaron en el programa SYSTAT 

ver.5. (Wilkinson et al., 1992)
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Capitulo 4 

Evaluacién de las Premisas del Vecindario y de fa Capacidad Predictiva 

del Modelo de Vandermeer (1989) 

  

La comunidad que construimos experimentalmente fué mas diversificada y compleja 

que un dicultivo convencional. Esta complejidad obedeciéd a la estrategia que 

adoptamos para evaluar las premisas del modelo, y fué tambien Gti! para los pasos 

subsiguientes de la validaci6n. E! establecimiento y crecimiento de esta comunidad 

fué exitoso,a pesar de la enfermedad del frijol en la dltima etapa de desarrollo del 

sistema. 

Las plantas sin vecinos vieron mermado su crecimiento presumiblemente por las 

condiciones ambientales moderadamente adversas a las que estuvieron expuestas al 

estar aisladas. Esto hizo mas patente los efectos de facilitacién neta que 

ocurrieron en la comunidad, previo a su hacinamiento. 

Los cinco grupos de plantas (A;, Az, A3, B,, B2) transitaron de la facilitaci6n neta a 

la competencia neta con una dinamica que dependiéd de su especie y edad. La 

facilitaci6n neta fué en general un fendmeno relativamente breve. La interaccién 

mas importante en intensidad y duracién fue la interferencia neta. No estudiamos la 

competencia por recursos edaficos pero suponemos que fué mucho menos intensa 

que la competencia por RFA, pues las plantas crecieron en un suelo fértil y 

suficientemente humedo. 

Cada grupo tuvo un ambiente luminico cambiante, en algunos casos complejo y 

sensiblemente diferente al de otros. Las plantas respondieron activamente a la 

interferencia con cambios morfolédgicos y fisiol6gicos capaces de atenuar 

temporalmente sus efectos. Destacaron fa etiolacién y el cambio en la asignacién de 

recursos a Organos no fotosintetizadores. Ambos fenémenos fueron mas notorios en 

el rabano que en el frijol, pues la habilidad competitiva de la primera especie fué 

mucho mas afectada por el efecto de cohorte (o retraso en la siembra) que la 

segunda debido a sus diferencias morfoldgicas, fisiolbgicas y fenoldgicas. 

Dentro de cada grupo hubo plantas sometidas a vecindarios con distinta 

configuraci6n (i.e. subgrupos). Los pesos de los vecindarios que afectaron a un grupo 

variaron de dos a cuatro veces y el peso de las plantas blanco entre diez y cincuenta 

veces. Esta dispersién respondié mas a la variacién dentro de cada subgrupo que a 

las diferencias entre los subgrupos de una misma especie y cohorte. La diferencias 

entre subgrupos fueron pequefias y significativas sdlo entre las configuraciones 

mas contrastantes. 
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Tanto la tendencia central de crecimiento como la varianza tuvieron una dinamica 
cuantitativa y cualitativamente distinta en cada uno de los cinco grupos. 

El rabano sin vecinos crecié en forma sigmoidal. En asociacién, el grupo A3 domindéd 
la comunidad y el peso medio siempre fué en aumento. El grupo A2 tendid a un peso 
medio que se estabiliz6 en la segunda mitad del proceso. EI grupo A1 redujo su peso 
medio durante la segunda mitad del crecimiento en una clara tendencia a ser a la 
larga excluido de lta comunidad. EI efecto de cohorte hizo diverger 
significativamente las trayectorias de los tres subgrupos y fué notablemente mas 
marcado que el efecto de subgrupo (i.e. de cambio en la configuraci6n del 
vecindario). 

La varianza de los logaritmos naturales del peso del rabano sin vecinos fué 
homogénea pero la de los rabanos con vecinos fué creciente, y mayor cuanto mas 
suprimido el grupo. Esto puede interpretarse como evidencia de una amplificaci6n de 
la varianza intrinseca de los individuos por efecto de la interaccién con otros en un 
sistema de competencia intensa como el estudiado (Wiener, 1982). 

Durante la primera mitad del desarrollo del sistema, el frijol crecié en forma 
similar a sus congéneres sin vecinos (i.e. la merma que sufrieron estos ultimos fué 
equivalente al resultado neto de la facilitacién y la intereferencia que 
experimentaron los primeros). En esta etapa el efecto de cohorte fué pequefio, 
aunque empezé a sentirse mas al iniciarse la fructificacién. En la segunda mitad, el 
cambio en el ambiente luminico de esta especie y la fungosis hicieron crecer 
considerablemente la varianza y diluyeron las diferencias entre grupos. 

En suma, el sistema fué gobernado la mayor parte del tiempo por la interferencia 
neta y sus consecuencias secundarias,fue claramente no finea! y divergente, 
evidencié poca diferenciacién ante configuraciones de vecindario nominalmente 
distintas, y el crecimiento de las plantas mostr6é suficiente riqueza de 
comportamientos cuantitativos y cualitativos para poner ampliamente a prueba el 
modelo de Vandermeer y otros modelos afines. 

idacio srecimiento si ferenci 

El modelo de Richards reparametrizado por Vandermeer (1989) se ajust6 muy 
Satisfactoriamente al cambio del logaritmo natural del peso de los rabanos. E| 
coeficiente de determinacién (CD) de! modelo (calculado segtin Scientist !M ) fué 
0.90 en la repeticién 1 y 0.95 en la 2 (figura 4.1). 

En el caso del frijol el ajuste fué malo (CD=0.48 en la repetici6n 1 y 0.45 en la 2), 
como se esperaba, pues la planta sin vecinos redujo su peso fresco a partir del dia 
91 del experimento. El modelo de Richards no puede capturar situaciones en fas que 
la biomasa se reduce y est4 acotado implicitamente a la dinamica de las fases 
fenolégicas de la planta sin vecinos en las que hay ganancia neta de biomasa. Muchos
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casos de interés caen dentro de este limite, pero cuando se piensa en cultivos en 

relevo y/o asociacién de cultivos con procesos de senectud vegetativa muy 

disimiles, conviene un modelo de crecimiento mas flexible. Richter y Séndegrath 

(1990)  sugirieron un modelo no auténemo del tiempo, alternativo al de Richards, 

para estas situaciones y lo ajustaron con éxito al crecimiento de una variedad de 

Brassica oleracea. El modelo es: 

(1/A) (dA/dt) =r fae? t714 aeP 5] - 

donde A es el peso de la planta, r,a, p yu son parametros a estimar y t es el tiempo 

en dias despues de ia siembra. 

Probamos esta propuesta para modelar el crecimiento del frijol (CD=0.55 en la 

repetici6én1 y 0.57 en la 2), y, ya que los resultados no mejoraron sustancialmente 

preferimos desarrollar un modelo semiauténomo del tiempo que conserva los 

parametros r, K y b del modelo de Richards y sélo agrega un parametro h ad hoc ala 

ecuacién . El modelo semiaut6nomo del tiempo es: 

(1/B) (dp/dt) = ra(1- (B/Kg)B ) para t < 91 

(1/B) (dp/dt) = h+[rg(1- (B/Kg)°B)] para t >= 91 

donde t = 91 es la cosecha en la que se inicia la declinaci6n del peso del frijol; h es 

una constante negativa a estimar. 

Este nos dié resultados mas satisfactorios, aunque no tan buenos como los del 

rabano por la mayor varianza de los pesos observados (CD=0.61 en la repeticién1 y 

0.67 en la 2) (figura 4.1). 

Los seis parametros de crecimiento (estimados por separado para las dos 

repeticiones del experimento) sirvieron como constantes de los modelos que se 

evalian en los siguientes apartados. 

  

Di i erminista implifi 

Antes de evaluar el modelo neutro de promedios se confirmé la importancia de 

agregar un indice de vecindario a las ecuaciones de crecimiento de Richards para 

reproducir la dinamica de las tres comunidades. Para ello ajustamos al disefio #1 un 

modelo nulo en el que las plantas estan juntas pero no interactuan (i.e. en el que 

todas las constantes de la combinacién lineal de pesos de vecinos se igualaron a 

cero). El coeficiente de determinacién dei modelo nulo fué 0.40. Cuando se 

estimaron libremente las constantes, este coeficiente subid a 0.93. La figura (4.2)
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muestran claramente la diferencia de ajuste. Se obtuvieron resultados similares 
para los otros dos disefios. 

Para el modelo neutro se obtuvieron los vectores de parametros neutros aay, aby, 
bau, bby figura (4.3) y los coeficientes de determinacion del ajuste y de las 
predicciones en los tres disefios (figura 4.4). Estos coeficientes fueron muy 
satisfactorios en la repeticion 1 y satisfactorios o regulares en la repeticién 2. Al 
analizar los vectores de 12 paraémetros estimados encontramos que en fa repeticién 
1 la mayoria de las triadas de parametros se apegaron a las desigualdades 
Propuestas en el capitulo 2. En la repeticion 2 hubo con mucha frecuencia 
desviaciones (i.e. modificacién de las funciones). 

Podemos decir que, al menos en la repetici6n 1, las premisas del modelo de 
Vandermeer 1989 pasaron muy bien la prueba, cosa que sorprende dada la 
complejidad de los dicultivos experimentales. 

Si se exige mas del modelo, entonces conviene analizar las desviaciones observadas: 

La repeticion 2 tuvo un crecimiento ligeramente mayor que la uno, sobre todo en 
altura de las plantas. En la primera etapa de crecimiento esto favorecié a todas las 
cohortes, pero en la segunda provocé una supresién mas marcada de la cohorte Al. 
Las trayectorias de las cohortes de rabano fueron mas curveadas y divergentes en 
esta réplica, y las constantes de las combinaciones lineal se tuvieron que alejar de 
fas hipotéticas para maximizar ef ajuste. Las fallas de la hipdétesis en la repeticién 
2 sugieren que cuando las trayectorias de las cohortes de una misma especie son 
muy divergentes el modelo no funciona adecuadamente, pues las premisas del indice 
de vecindario son restrictivas para el ajuste simultaneo de todos los grupos. 

Aun en la repeticién 1 mejor comportada, los vectores aay, aby, bay, bby se 
modificaron, aunque no demasiado, a! cambiar de disefio. Esto sugiere que las 
premisas de linealidad son aceptables pero que existen elementos no lineales que 
limitan el supuesto reduccionista de que el comportamiento del todo es ia suma de 
sus partes y el supuesto de que la interferencia observada es de tipo simétrica 
relativa. 

En sintesis, el modelo de Vandermeer 1989 paso pruebas exigentes sobre sus 
premisas a la vez que se evidencié que los efectos no fineales son mas importantes 
que fo que supone y captura el modelo. 

Evaluacion de las Premisas de Aditividad y Propercionalidad con el Sistema 
Asti 

Los vectores de parametros aay, aby, bay, bby del modelo neutro completo y 
estocastico ajustados a toda la comunidad estudiada confirmaron en to general los 
resultados encontrados con los modelos neutros simplificados. En la repeticién 1,  
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aay, aby, y bby coincidieron con la tendencia observada en el modelo simplificado; 

en la repeticién 2 solo aby y bay (figura 4.5). 

  

Aceptando las premisas del modelo como una primera aproximacién satisfactoria a 

la complejidad de las interacciones espacio-temporales en un cultivo diversificado, 

evaluamos el modelo de Vandermeer (1989) ajustando cada uno de los tres sistemas 

diferenciales a su correspondiente dicultivo experimental con los cuatro 

parametros P, y cuatro parametros c.. por estimar. En las figuras (4.6) a (4.8) se 

comparan las trayectorias observadas con las simuladas para cada uno de los tres 

disefios. En la figura (4.4) se presentan los coeficientes de determinacién del 

ajuste asociados a la estimacién de los parametros y los coeficientes de 

determinacién de las predicciones de un disefio realizadas con los parametros de 

otro. En la figura (4.9) se muestra graficamente la calidad de estas predicciones. 

Encontramos que el ajuste del modelo de promedios a cada disefio fue muy 

satisfactorio en la repeticién 1 y bueno 6 regular en la 2. Las predicciones de un 

dicultivo con los parametros estimados en otro fueron (como podria esperarse) de 

menor calidad que los autoajustes: en la repeticién 1 fueron satisfactorias y en la 

repeticién 2 regulares o malas. 

Graficamos las cuatro funciones 

Gaa(d) = Pag d-Caa 
Sab(d) = Pab d-Cab 
&ha(d) = Pha dCba 

bb(d) = Phb d-cbb 

de cada una de las tres dicultivos experimentales en el intervalo de distancia para 

el que fueron estimados sus parametros (figura 4.10). Estas mostraron sensibilidad 

al cambio de repeticién y de disefio. A pesar de ello, ia funci6n aga(d) , y en menor 

medida la opa(d), tuvieron un comportamiento bastante consistente en los seis 

casos. Las otras dos funciones fueron mas caprichosas. En otras palabras, e! efecto 

del rabano sobre la planta blanco fué mas robusto que el del frijol. Esto puede 

deberse a que los individuos del grupo A3 dominante explicaron una proporcién muy 

importante de la respuesta de la planta blanco al vecindario, y sus variaciones 

generaron una "sefial audible" que guid el ajuste estadistico. Por el contrario, los 

frijoles jugaron un papel marginal después de los 91 dias, y sus a’s son 

posiblemente un artificio del ajuste. 

La desviacién mas importante entre los promedio observados y simulados se aprecia 

en la dinamica de Aj. El modelo sobreestimé con frecuencia el crecimiento 

promedio de este grupo (figuras 4.6 a 4.8). Cuando se forz6 al modelo a ajustarse a
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esta cohorte (cuando se incrementé el valor de aga(g.) en simulaciones post- 

ajuste) entonces. se subestimé el crecimiento de la cohorte dominante A3. 

Evidentemente hay una rigidez en e! término de vecindario de! modelo que obliga a 

buscar un vator de Gaa(d.) intermedio entre el que demanda la cohorte dominante y 

el que requiere la cohorte mas suprimida de rabano. Esto sugiere que la 

interferencia es un fendmeno mas asimétrico que lo que postula el modelo de 

Vandermeer. 

  

El maximo de la funciédn PPKS en la repetici6n 1 fué 0.30 (error estandar=0.0195, 

n=6; CD=0.85). El coeficiente de determinaci6n (CD) del ajuste de promedios fue 

0.85. En la repeticién 2 el PPKS fue 0.27 (error estandar=0.0191; CD=0.77 n=6). El 

ajuste del modelo fué sensible a cambios en la varianza de la r’s de cada especie 

(denotaremos la varianza de r como Sr). Cuando en la réplica uno substituimos la 

mejor estimaci6n de estos parametros (Sr,=0.0284 y Srg=0.0135) por un valor mas 

pequefio(0.005), el PPKS se redujo de 0.30 a 0.21. 

El indice de vecindario de Vandermeer captura una parte importante de los atributos 

dinamicos de {a comunidad no explicada por la funcién de Richards, pero hay otra 

parte que no es capturada por este modelo. E! estudio grafico y cualitativo de las 

distribuciones simuladas permite entender mAs claramente la calidad del ajuste 

obtenido. 

En la figura (4.11) presentamos la dinamica de ia distribuci6n de pesos de los 

subgrupos del grupo A3 para familiarizar al lector con la representacién de los 

datos elegida. En la figura (4.12) comparamos los cinco grupos. Resaltan de 

inmediato las diferencias en las trayectorias medias de los cinco grupos y el 

incremento de la varianza en todos ellos sobre todo durante la segunda mitad del 

experimento. Esta situacién fué mas intensa cuanto m4s suprimido el grupo de 

plantas. Este incremento no respondié tanto a una diferenciaci6n cada vez mayor 

entre subgrupos sino a una creciente varianza dentro de cada subgrupo. Esto 

posiblemente significa que la dinamica de la mayoria de las plantas se vid mucho 

mas afectada por su posicién relativa en el gradiente de altura, que por los detalles 

de la configuraci6n de su vecindario. Esta diferente posicién en el gradiente vertical 

aun entre plantas de la misma cohorte dependié de diferencias intraespecificas en 

la tasa de crecimiento, amplificadas por la interferencia. 

También resaltan las diferencias entre las dinamicas de las tres cohortes de 

rabano. Nos centraremos en esta especie pues el comportamiento del rabano parece 

suficiente para identificar las principales bondades y limitaciones del modelo. 

Los pesos transformados de la cohorte de rabano mas suprimida A1 tuvieron en 

conjunto una trayectoria media mas baja y mas curvada, y una varianza final mayor 
que en la cohorte dominante A3. El grupo A2 tuvo una trayectoria promedio
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intermedia, pero una dinamica de la varianza mas cercana a la del grupo A3 que a la 

de At. En virtud de que la diferencia absoluta de edades fué la misma entre dos 

cohortes consecutivas, podemos decir que el efecto del retraso sobre fa varianza de 

los logaritmos del peso no fué lineal. Esto apoya la idea de que la interferencia 

pudiera ser mas asimétrica de lo que supone el modelo. 

El modelo de Vandermeer reprodujo parcialmente estos rasgos cualitativos del 

sistema (figura 4.13): como en el caso real, las trayectorias medias decrecieron y 

la varianza aumenté cuanto mas joven fué ta cohorte de rabano. Esta predicci6n 

cualitativa resulta suficientemente buena. Las dinamicas simuladas mostraron sin 

embargo tres sesgos en ei ajuste que vale la pena considerar: 

1. Se sobreestimé la trayectoria media del grupo Al, y en menor medida la del grupo 

A2. 

2. Se subestimé la curvatura de la trayectoria promedio de Al y, mas 

especificamente, la proporcién de este grupo que experiment6é una supresién muy 

intensa. 

3. La varianza de los logaritmos del peso en el grupo A3 se redujo con e! tiempo (las 

trayectorias tienderon a converger), cuando en la realidad la varianza aument6d 

modestamente. 

Los tres sesgos tienen en buena medida !a misma causa: el modelo genera conflictos 

en el ajuste simultaneo de las tres cohortes y solo puede darles una solucién 

parcial negociada. Ejemplifiquemos este conflicto: Un valor de aga(qd) mayor podria 

abatir la trayectoria media de Ai, aumentar su curvatura y mantener su varianza. 

Esto ademas haria diverger las trayectorias de A3. Sin embargo, el incremento de 

Gaa(d) necesario para lograr !o anterior abatiria tanto la trayectoria media de este 

ultimo grupo que el efecto sobre el ajuste seria contraproducente. La salida parcial 

que puede ofrecer el modelo es una solucién negociada, en la que se llega a un valor 

de aga(d) intermedio entre los que requiere cada cohorte. 

El ajuste podria ser menos artificial si se considera que la asimetria de la 

interferencia es mayor que la que captura el modelo. Al modificar el modelo en esta 

direccién la cohorte Al podria ser mas suprimida y la varianza de la cohorte A3 

aumentada sin necesidad de incrementar en exceso el valorde a —_aa(d). 

No todos los sesgos observados en el modelo se resuelven con mas asimetria de las 

interacciones. Queremos resaitar el problema de la curvatura de la trayectoria 

media del grupo Al, pues parece sugerir que en los grupos suprimidos puede haber 

un giro en la manera en la que responden a la interferencia de sus vecinos y, ‘en 

consecuencia, un cambio en el valor de parametros de competencia considerados 

fiios en el modelo. Esta posibitidad podria ser modelada y explorada en estudios 

futuros. 

En los primeros 90 dias tas plantas A1 vivieron un corto periodo de facilitacién 

seguido de una creciente interferencia a la que respondieron inicialmente con
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etiolacién y cambio en la asignacién de recursos cuya consecuencia fué reducir su 

desventaja y aumentar sus posibilidades de capturar la RFA, con mayor suerte unas 

que otras segun las particularidades de su vecindario y segtin su_habilidad 

intrinseca para buscar los recursos escasos. Todas las plantas experimentaron 

crecimiento neto en esta etapa y la varianza de los fogaritmos fué bastante 

homogénea. 

Después de los 90 dias, cuando el cierre de! dosel redujo drasticamente la RFA a 
todas las plantas Al, éstas se diferenciaron por su capacidad para tolerar la 
escasez del recurso. Mientras que algunas plantas se debilitaron, perdieron peso e 
incluso se marchitaron parcialmente, otras se mantuvieron sin crecer pero sin 

perder peso. Las graficas sugieren que los individuos de Al se diferenciaron mas en 
su capacidad para tolerar condiciones criticas en la segunda etapa que por su 
habilidad para escapar a estas condiciones en la primera. Esto es congruente con la 
idea de que la habilidad competitiva de una planta depende tanto de su capacidad de 
capturar recursos como de tolerar la escasez ocasionada por sus vecinos (Golberg, 
1990); también sugiere que estas capacidades de efecto y de respuesta varian 
intrinsecamente dentro de una misma poblacién de plantas. No podemos documentar 
las razones de esta distinta capacidad de tolerancia, pero puede ser una 
combinacién de atributos congénitos y del vigor con el que Ilegé cada individuo a la 
segunda etapa. 

Una situaci6n similar pudo ocurrir en el caso de fos frijoles, los otros dos grupos 
fuertemente suprimidos. En este caso la varianza de los logaritmos se mantuvo muy 
homogénea en la primera etapa, y después crecié considerablemente cuando las 
plantas expresaron su distinta capacidad para no perder excesivamente peso y/o 
resistir la infeccién del hongo Sclerotinia sclerotiorum durante la etapa de 
hacinamiento. 

Para concluir este capitulo diremos que en estudios previos constatamos las 
cualidades heuristicas del modelo de Vandermeer para comprender jos rasgos 
generales de la competencia entre plantas y que en diversas simulaciones hemos 
apreciado su capacidad para reproducir cualitativamente muchos de los fenémenos 
de la dinamica de la biomasa que ocurren en una comunidad de plantas y que han sido 
documentados ampliamente por los ecélogos vegetales (p.ej.coexistencia, exclusién, 
autoaclareo, distribucion estadistica de tamafios , y autoorganizacion de patrones 
espaciales de jerarquizacién ). En este estudio nos ha interesado evaluar las 
premisas y la capacidad predictiva del modelo ai nivel de precisién que 
consideramos necesaria para poder usarlo como herramienta de cémputo de 
rendimientos para el disefio de policultivos. Los resultados de la evaluaci6n 
muestran que esta capacidad es satisfactoria y también que vale ta pena explorar si 
puede ser mejorada sin abandonar la estrategia de modelacion de sistemas 
diferenciales auténomos en la biomasa. En el siguiente capitulo desarrollamos y 
evaluamos dos grupos de modelos alternativos que relajan uno o varios supuestos 

del indice de vecindario de Vandermeer.
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Capitulo 5 

Comparacién del Modelo de Vandermeer (1989) con otros Afines 

Cerramos esta etapa de la evaluacién del modelo de Vandermeer (1989) estudiando 

si, al incorporar explicitamente la competencia asimétrica y/o al relajar otros 

supuestos de linealidad, mejora significativamente el modelo de crecimiento de 

policultivos. Nos limitamos a esto considerando los datos experimentales que 

tenemos para explorar nuevas propuestas y por ja conveniencia de construir con 

parsimonia de mecanismos, variables y parametros una mejor opcién hipotética. 

Empezaremos por analizar con mayor profundidad que en el capitulo 1 de qué manera 

se incorpora la asimetria de la interferencia en el modelo de Vandermeer (1989) y 

cuales son sus limitaciones en este sentido. Estudiaremos después un grupo de 

modelos alternativos que hemos desarrollado, y que pertenecen a la misma familia 

de ecuaciones diferenciales aut6nomas en !a biomasa, basadas en la funcién de 

Richards. Utilizando VCROPS compararemos el ajuste cuantitativo y cualitativo de 

estos modelos con el de Vandermeer (1989) y finalmente discutiremos de manera 

general las bondades y limites del conjunto de modelos estudiados. 

simétri interferenci imétri modelo de Va f 

Empecemos por reconsiderar el modelo de crecimiento de Richards reparametrizado 

por Vandermeer. 

(1/A) (dA/dt) = ra(1- (A/Ky)PA ) 

Cuando el parametro b=1, el crecimiento de la planta A sin vecinos es logistico. EI 

crecimiento describe una curva sigmoide que es simétrica respecto de su punto de 
inflexi6n, y la tasa relativa de crecimiento del individuo es una funci6én lineal 

decreciente de su peso A (figura 5.1) La primera derivada de la funcién es negativa y 
la segunda es cero. Podemos decir que la planta tiene un efecto negativo sobre su 

propia TRC que es proporcional a su biomasa. 

Cuando b > 1, ef punto de inflexién se desplaza hacia un valor mas alto de A, pues se 
requiere mayor crecimiento para reducir en la misma medida la TRC. Esta tasa es 
ahora una funcién no lineal de la biomasa con segunda derivada negativa (i-e.un 
mismo incremento de biomasa reduce menos la TRC cuando Ia planta es pequefia que 
cuando es grande; figura 5.1). La curva de crecimiento es ahora asimétrica respecto 
de su punto de inflexién. 

Cuando b < 1, todo lo dicho en el parrafo anterior se invierte. Un misrno incremento 
de biomasa reduce mas la TRC cuando la planta es pequefia que cuando es grande 
(figura 5.1). La curva de crecimiento es también asimétrica respecto de su punto de 
inflexi6n.
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Consideremos ahora el caso de dos plantas de la misma especie que crecen 
compitiendo por recursos. Recordemos antes algunos elementos sobre la teoria de la 
competencia asimétrica (Thomas y Weiner, 1989), Esta supone que si una de las 
plantas tiene mas biomasa que la segunda, la m4s grande ejerceré una interferencia 
sobre la otra mas que proporcional a su biomasa y la pequefia una interferencia 
menos que proporcional. Este tipo de fenémeno es de esperarse en la mayoria de los 
casos en que las plantas compiten fundamentalmente por la RFA y la planta con mas 
biomasa cubre parcial o totalmente a la otra. La competencia asimétrica también 
puede ocurrir a nivel edafico (p. ej cuando la planta mas grande crea una red de 
raices tan densa que impide a la otra explorar capas mas profundas del suelo) pero 
es menos frecuente. La competencia simétrica relativa (Thomas y Weiner, 1989) 
ocurre cuando las plantas no se interfieren fuertemente en la captura de luz (p.ej 
Mack y Harper, 1977), y la capacidad de absorcién de agua y nutrimentos es 
proporcional a la biomasa total de la planta. 

Recordemos que Vandermeer (1989) supone (para modelar) que, al crecer un 
individuo, su biomasa y la del vecino ejercen un efecto de control que es 
biolégicamente equivalente y que puede ser igualado cuantitativamente mediante 
una constante de propocionalidad o. En consecuencia, Vandemeer incorpora el indice 
de vecindario al término de realimentacién de la funcién de Richards. Sus 
argumentos han sido expuestos en e/ capitulo uno. 

Consideremos con este modelo el caso de dos plantas que se interfieren y en el que 
b=1. Como se aprecia en la (figura 5.2) , el efecto de un cambio en la biomasa de la 
planta Aj sobre la TRC de la planta Ai sera el mismo, independientemente de la 
biomasa de esta Ultima. En otras palabras, el vecino ejerce el mismo efecto 
(proporcional a su biomasa) sobre la TRC de la planta blanco independientemente de 
que sea mas grande o mas pequefio que ésta. Por ello las rectas generadas por 
cambios en el peso de la planta Aj son paralelas. Obviamente este caso particular 
del modelo supone que la interferencia es simétrica relativa. Ahora bien, no hay 
razon para que plantas cuyo crecimiento sin vecinos es logistico no puedan 
experimentar por ello competencia asimétrica si difieren en su peso inicial, en su r 
6 en su K. 

Cuando b < 1, las curvas generadas por cambios en Aj ya no son paralelas y el vecino 
Aj ejerce un efecto sobre la TRC de la planta Ai menos que proporcional a su 
biomasa, patr6én que se acentta cuanto mas pequefia es la planta bianco Ai (figura 
5.2). Esto es poco factible biologicamente, y contradice la légica de la competencia 
asimétrica. ( En nuestro estudio, la b del rabano fué 0.30; esto pudo ser un freno a la 

divergencia de las curvas Al y A3.) 

Cuando b > 1 el modelo de Vandermeer contradice nuevamente los principios de la 
competencia asimétrica, pues la consecuencia es que un mismo incremento en la
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Fig. 5.1. Relacién entre la TRC de la planta y su peso (w) en el modelo de Richards. (a) b=1; (b) b <1; 

(c) b >1.



Fig. 5.2. Efecto de la Biomasa propia (wi) y ajena (wj) sobre la TRC de la planta i. 
Modelo de Vandermeer 1989 

Caso 1: b de Richards = 1 

Programa escrito en Mathematica ™M 

1=0.1;K=100;b=1 alfa=0.2;wj=10*ww;f=r*(1-((witalfa*wj)/K)4b); 

Plot[Release[Table[f,{ww,0, 10}]],{wi,0, 100}, PlotRange->{0,0. 1}] 
ot 
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biomasa del vecino Aj afecta mas a la TRC de una planta blanco grande que a la de 

una pequefia (figura 5.2). 

Vandermeer por supuesto no ignora la posibilidad de la competencia asimétrica, 

pero en su modelo explicitamente supone que sus efectos no son significativos. E} 

problema es que la forma en que esta escrito el modelo permite que la b de Richards 

pueda emular procesos de competencia asimétrica cuando no la hay, negarla cuando 

existe, 6 proponer formas de ésta que no corresponden a la realidad. Sdlo por una 

feliz pero improbable coincidencia el parametro b puede capturar a la vez la 

magnitud y sentido de fa asimetria en las curvas de crecimiento de dos individuos y 

de la asimetria de la competencia entre ellos. Los argumentos aqui expuestos 

pueden hacerse extensivos al caso de mas de dos individuos y cobran mayor peso en 

el caso de plantas de dos especies. 

En realidad, cuando ambas formas de asimetria son importantes en el sistema, es 

preferible separarlas en el modelo, alin a costa de mayor numero de pardmetros. El 

desafio es hacerlo de la manera mas sencilla posible. A continuacién evaluamos dos 

formas de hacerlo. 

El Modelo Dinami . (1992) icultivo E ional C 

Dos Especies, 

En 1980 Aikman y Watkinson formularon un modelo dinamico del crecimiento de 

unicultivos con competencia asimétrica. El modelo de simulacién es estocastico y 

describe el crecimiento de cada individuo de la poblaci6n pero no considera 

explicitamente el vecindario de cada uno de ellos, sino hace abstracciones que 

resultan aceptables para una comunidad monoespecifica y coetanea con arreglo 

regular. Las simulaciones con este modelo reprodujeron cualitativamente algunos 

comportamientos generales observados en comunidades monoespecificas y fué 

ajustado satisfactoriamente a datos experimentales de una plantaci6n de Pinus 

taeda (Harms 1981). Para conocer los detalles del modelo, véase Aikman y 

Watkinson (1980) y Aikman (1992). 

Benjamin (1988) realizé un experimento agronémico que combinéd hasta tres 

cohortes de plantas de la misma especie de hortaliza a distintas densidades. Este 

autor formulé un modelo alternativo y obtuvo un mejor ajuste que con el modelo de 

Aikman y Watkinson. Para conocer los detalles del modelo ver Benjamin y 

Shutherland (1992) y Aikman (1992). 

En 1992 Aikman revis6é los modelos de Aikman y Watkinson (1980) y Benjamin 

(1988), y argumenté que la manera en que se define en ambos la posicién jerarquica 

del individuo dentro de la poblacién (i.e. comparandolo contra el individuo promedio 

de toda la comunidad) sesga el calculo del efecto asimétrico de la interferencia y 

sobreestima el crecimiento de Jos individuos dominantes.
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Aikman (1992) decidié reformular sus planteamientos de 1980 y utilizé la base de 

datos facilitada por Benjamin para explorar una serie de modelos alternativos de 

crecimiento de unicultivos a escala del individuo y con vecindario explicito. Etigié 

como modelo del crecimiento sin vecinos (de entre varias ecuaciones aut6nomas en 

la biomasa estudiadas) la ecuacién diferencial de Richards en su forma 

generalizada. Incorporé el efecto competitivo del vecindario como una funcién F que 

afecta a la ecuacién de Richards y que decrece geométricamente conforme el indice 

de vecindario X es mayor. Este indice X lo escribi6 en dos versiones: sin competencia 

asimétrica para el caso de plantaciones coetaneas, y con competencia asimétrica 

para el caso de comunidades monoespecificas con varias cohortes. Exploré distintas 

formas funcionales de F geométricamente decrecientes, asi como el efecto de 

multiplicar por F sélo el término positivo r de la ecuacién de Richards o multiplicar 

la ecuaci6én completa. 

Partiremos del modelo de Aikman (1992) que resulté el mejor para unicultivos con 

plantas de diferente edad, y lo extenderemos a continuacién al caso de dos especies. 

Presentamos primero el modelo de Aikman y despues su extensi6n al policultivo. 

Hemos modificado un poco la nomenclatura del modelo origina! para facilitar la 

comparacién con el de Vandermeer (1989). El modelo puede escribirse asi: 

el crecimiento de la planta sin vecinos es:   
(1/A) (dA/dt)= r- [r(aa Py] 

donde 

res la tasa intrinseca de crecimiento; 

a y b son constantes por estimar. 

La funci6n que expresa el efecto del indice de vecindario sobre la planta blanco i es: 

Fi=(14+X)-O1 

El indice de vecindario X; sin competencia asimétrica es: 

Xj=Zjai (Aj (62/dy3)) 

y con competencia asimétrica: 

XJ jei (Aj(o2/dy3)(2403/(A)93 + AO3) ) ) 

E! término (2A )93/(Ajo3 + A%3)) es una funcién sigmoide en Aj que toma valores 

entre cero y dos. Cuando los dos individuos tienen el mismo peso su valor es uno, y 

por lo tanto no tiene efecto sobre el término de competencia simétrica relativa Aj 

(¢2/dj3).
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Si se compara este modelo con ef correspondiente de Vandermeer se aprecia que sus 

diferencias se dan en tres niveles: en la funcién de crecimiento sin vecinos, en el 

indice de vecindario y en el efecto de éste . Mas especificamente: 

a) Si el exponente b toma el mismo valor en ambos modelos, entonces el parametro 

a de Aikman equivale matemAéticamente al inverso de la K de Vandermeer. La 

debilidad de ésta formulacién de Aikman es que hay varias combinaciones de a y b 

que generan ajustes muy similares. Por el contrario, el parametro K de Vandermeer 

impone una restriccién biolégica al ajuste y da un significado claro a la b, en el 

caso de la planta sin vecinos. 

b) El término (¢2/d)3) del indice de vecindario equivale al caso particular de la 
funcién a, =P, d-C.. de Vandermeer en el que P=o2 y c=3. En algun momento Aikman 

relaj6 el supuesto alométrico de este término, estimé el exponente de {a distancia 

para los datos de Benjamin, y encontré que no se alejé significativamente de 3.0 , 

por to cual lo sostuvo como una constante en su modelo). En Aikman (1992), el 

término (62/dj3) se multiplica por el nuevo término (2Aj93/(Aj3 + Aj?3)) para 

ponderar de manera asimétrica a los vecinos de !a planta. 

c) Aikman no hace supuestos teéricos sobre el efecto del indice de vecindario. 

Considera que no hay una ecuaci6n tedrica simple que dé cuenta de este efecto y por 

lo tanto la opcién mas sencilla es proponer una relaci6én empirica no lineal entre la 

magnitud del indice de vecindario y la reduccién de la TRC de la planta. El modelo de 

Vandermeer establece también una relacién parecida (aunque menos flexible) con et 

argumento tedrico de la equivalencia de tejidos competitivos. 

En la figura (5.3) graficamos familias de curvas de las diferentes funciones que 

constituyen a la funcién compuesta F, evaluadas con distintos valores de sus 

parametros. Esto tiene el propésito de facilitar la comprensién del modelo. 

Para extender el modelo al caso del policultivo hicimos los siguientes cambios: 

1.El modelo de Aikman (1992) para un monocultivo de n individuos tiene la forma 

general 

(1/Aq) (GAq/dt) = Frag ty(1- a, A ) 

(1/An) (dAn/dt) = Frigg ta(1- a, APA) 

EI policultivo de n+m individuos de dos especies se escribe ahora asi: 

(1/Aq) (GA1/dt) = Figs Faas ta(1- a,APA )



  

Fig. 5.3. Analisis Grafico de los componentes de ia Funcién F del Modelo 
de Monocultivos con Cohortes (Aikman 1992), extendido al caso de 

Policultivos. 

Consideremos, por simplicidad, un sistema de dos plantas. Sean w, la planta blanco y w; su unico 
vecino.Estudiamos el comportamiento de las funciénes que constituyen la funcién F cuando a w, 

toma valores entre 0 y 50, y w, permanece constante e igual a 10. 

Para cada componente de la funcién presentamos familias de curvas generadas por cambios en el 
valor de sus parametros. La distancia entre plantas es fija. Obviamos {a grdfica de la funcién 
geométricamente decreciente 6,/d°%,. 

La Funcién F= (14x) 7°? 

toma valores entre uno y cero. Al aumentar w,, y en consecuencia el valor de X ,la funcién decrece 
con segunda derivada positiva. Al aumentar 6,, el valor de la funcién se hace menor y su primera 
derivada mas negativa. 

Programa de la familia de curvas en Mathematica™: 
w=10; 

$,=pp1*0.5; 
o,=0.1; 
6,=1.5; 

o.=15 

Plot{Release[Table[1/(1+( ,°2*(w/ds))/{ (Wr 3) + ."(W ,)))) * {PP 1,1, 10}]] 
{w,,0.000001 ,50}] 

1.0 Peso de la Planta Vecina w; 
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-Graphics-



Fig. 5.3. Continua. E! pardmetro 6, 

Este pardmetro es la constante de proporcionalidad (para una distancia dada) que pondera la 
biomasa de! vecino w,. 

Programa de la familia de curvas en Mathematica™ : 
wj=10; 

$,=1.5; 

,=0.01*pp2; 
$,=1.5; 

9,51; 

Plot[Release[Table[1/(1+( ,°2°(wira))( (WAda) + (O.7(WO,)))) ,,{PP2,1,10}] 
{w;,0.000001,50}] 
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Fig. 5.3. Continua. El Componente de Asimetria : (2°?) )1( (w,") + (w,°4)) 

Esta funcién pondera asimétricamente al vecino. Toma valores entre dos y cero.Se multiplica por 
2 para que toda Ja expresién vaiga uno cuando w, = w, . 

Sea el peso de la planta blanco w, = 10 gramos.Cuando’ w, >w,la funcién de asimetria es mayor 
que uno, es creciente y su segunda derivada respecto de w, es negativa. Cuando w; <w,la funcion 
de asimetria es menor que uno, y su segunda derivada respecto de w, es positiva o negativa para 
, distintas. 

Salvo en los extremos de w,, cuanto mayor el valor de $,, mas sensible es el sistema a una 
desigualdad de peso entre w, y w,. 

Programa de ta familia de curvas en Mathematica™ : 
w=10; 

$,=pp3"0.5; 

Plot{Release[Table{(2*(w,*,))/( (wao,) + (W*O,)).{PP3,1,8}]] .{w,,0.000001,50}] 
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-Graphics- 

 



Fig. 5.3. Continuacién. El pardmetro , para el caso de! Policultivo 

En el modelo de monocultivo, la solucién comin 6 "pivote’ de la familia de funciones de asimetria 
se encuentra donde w, = w,.En un policultivo este no es necesariamente el caso, pues plantas de 
dos especies con la misma biomasa pueden tener un status jerarquico diferente. Para capturar 
esta posibilidad,introducimos al modelo el pardmetro 9,. 

Cuanto mayor ,, mds pesado tiene que ser el vecino para que la funcién de asimetria sea mayor 
que 1. 

Programa de la familia de curvas en Mathematica™ : 
w=10; 

o,=4; 

9,=1*pp4; 

Plot[Release[Table[(2*(w,r,))/( (wd,) + (,7(w:A0,)))4PP4,1,10}]1,{w,,0.000001 ,50}] 
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>, =10 
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0.5 cuando el Peso de w= 10 

      10 20 30 40 so 
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-Graphics- 
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(1/An) (dAn/dt) = Fra, Frag ta(1~ ay ), 

(1/By) (GB1/dt)= Figs Figs fe(1- 298%) 

(1/8m) (dBm/dt) = Fran Fras fs(1~ 268°? ). 

Podemos apreciar que fa funci6n Fi.. intraespecifica 

Fina 1 +Xina) O10 

es ahora multiplicada por una nueva funci6n Fi,, interespecifica 

Figg C1 +Xigg) O1 48 

y lo mismo para la segunda especie B . 

Procede multiplicar las F en vez de sumar sus denominadores pues son funciones 

que valen 1 cuando la X es cero. (A! final, estudiamos la opcién de sumar 

denominadores; tos valores de los parametros evidentemente cambiaron pero el 

ajuste no fué mejor). 

2. El término de asimetria (2A,03/(Aj?3 + AO3)) es igual a uno cuando Aj= Aj. En 

otras palabras, si ambas plantas tienen el mismo peso, entonces la interferencia se 

supone simétrica. En el caso de dos plantas de diferente especie, la interacci6én 

simétrica puede darse no cuando sus pesos son iguales (puesto que !a alometria 

entre su peso y sus atributos competitivos son generalmente distintas) sino cuando 

la razén de sus pesos es diferente de uno. Una forma de capturar esta situacion es 

introducir en el termino de asimetria un parametro adicional $4 : 

(2A,93/(Aj93 + (94 Aj*3) ) ) 

Su efecto se aprecia en la dltima grafica de la figura (5.3). 

A pesar de su mayor namero de funciones y parametros, y de incluir explicitamente 

la posibilidad de asimetria, ef modelo “Aikman extendido 1” no superdé al de 

Vandermeer (1989). En el estudio preliminar de este modelo con el sistema 

simplificado y determinista de 12 ecuaciones diferenciales, su bondad de ajuste y 

predicciones se mantuvieron sistematicamente abajo de las de Vandermeer (1989). 

En su version estocastica, el valor de PPKS fué 0.288 (ligeramente menor que el de 

Vandermeer) para la repeticion uno y mucho menor que el de éste (0.15) en la 

repeticion 2. En Ja figura (5.7) se aprecia que el mejor ajuste del nuevo modelo 

 



62 

genero una tendencia central del crecimiento marcadamente diferente a la del 
modelo de Vandermeer, no dispers6 suficientemente los pesos y nuevamente 
sobreestim6 el peso de las plantas Al. El ajuste requirié de un valor negativo del 
parametro 63, lo cual es biolégicamente imposible. Probamos una versién 

alternativa del modelo , al que llamamos “Aikman extendido 2”. En éste se 
multiplica por F no toda la ecuacién de Richards sino sélo el término positivo del 
crecimiento : 

pj. (T/A, )(GAT/dt) = Figg Flag Tac( ty a, ADA), 

La calidad del ajuste no mejor6, y ef problema del parametro negativo persistié. En 
ambos casos, se estimaron previamente los parametros a y b del modelo de Richards 
con plantas sin vecinos. Para descartar un efecto desfavorable de la forma de 
estimar a y b sobre el ajuste del modelo completo, se substituyeron estas a y b por 
los parametros 1/K y b estimados para el modelo de Richards utilizado por 
Vandermeer. Aun asi , el ajuste de los modelos “Aikman extendido 1” y “Aikman 
extendido 2 ” no mejor. 

En este estudio nos llamo la atencién la incapacidad del modelo para separar mas 
las curvas A3 y Al, a pesar del tratamiento explicito de la asimetria. Esta situacién 
no parece limitarse al caso particular del sistema experimental construido para 
este estudio. Al aplicar los modelo de promedios "Aikman extendido 1” y Aikman 
extendido 2”a un sistema de asociacién maiz-rabano que estudiamos 
experimentalmente durante 1994fué aun mas patente la limitacién de! modelo para 
simular las trayectorias tipicamente parabélicas del rabano suprimido. Al estudiar 
con mas detenimiento los ajustes dei modelo original de Aikman (1992) a los datos 
de Benjamin (fig. 21.3 pag. 487) se aprecia tambien esta incapacidad para capturar 
las trayectorias de cohortes muy suprimidas. 

Una de las causas de este hecho se evidencié estudiando las isoclinas de equilibrio 
de un sistema de dos plantas en el espacio de fases de sus biomasas (Fig. 5.4). Estas 
curvas son sigmoides y al intersectarse generan tres puntos de equilibrio, dos de 
ellos estables. Los puntos estables pueden estar lejos de la condicién de 
dominancia/supresi6n total, y ciertas trayectorias reales que describen un 
incremento de la biomasa seguida de un fuerte decremento a veces no son 
compatibles con la forma de las cuencas de atraccién del modelo. La estrategia de 
Aikman parece entonces mas limitada que la de Vandermeer (1989) para reproducir 
sistemas con trayectorias muy divergentes tanto en mono ( Aikman 1992) como en 
policultivos (“Aikman extendido”). 

 



Fig. 5.4. Condiciones de equilibrio en el sistema diferencial de Aikman 1992 

En un sistema de dos ecuaciones diferenciales de Aikman 1992 de la forma 

(1/w,) dwy/dt= Ftyw ty = (ty ay Wa”) 
(1/w,) dwe/dt= Fly ty - (fy &y Wo”) 

Se cumple que 
dw,/dt=cero si 
a, won = 1+ [bs &? aw, Vitw,/we)? + 0.1) 
y 
dw,/dt=cero si 

a, wee! = (1+ to. a 2w, Vitwe/w,)°* + co ) 

Con niveles de interferencia entre plantas como los observados en el sistema experimental 

estudiado,estas ecuaciones implicitas generan, en el espacio de fases de w1 y w2 , isoclinas cero ce 

forma sigmoidal cuyas intersecciones forman tres de los puntos de equilibrio del sistema. El punto 1 

es inestable y los puntos 2 y 3 son estables. Los puntos de equilibrio estables no son de dominancia- 

exclusién total, y las trayectorias encuentran limites para diverger al grado en que lo hacen en un 

sistema real. Aunque no podemos representarla graficamente, esta situacién se presenta también en 

sistemas de mas de dos ecuaciones diferenciales de Aikman 1992 mono y poliespecificas. 
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El llamado término de realimentacién del modelo de Vandermeer 

p.ej (TA (Dyer aa(dy)Aj + Dj ab(di)Bj )]/Ka)Pa 

controla el crecimiento (potencialmente exponencial) de la biomasa del individuo 

Ai, y le impone un limite que depende de la Ka en cuestién y dei indice de vecindario 

Lisi % aa(dyAj + 2 j cab(di)B} . 

Hemos visto en la exposici6n de este modelo que el indice a,,(gy)) cambia en forma 

no lineal con la distancia pero, a una distancia fija, la biomasa de los vecinos tiene 

una equivalencia lineal con la de la propia planta. Su efecto sobre la TRC puede ser 

no lineal cuando el parametro b es diferente de uno, pero el grado de no finealidad 

introducido al efecto de vecinos por este parametro puede ser artificial. 

Hemos escrito una versién modificada del modelo de Vandermeer (1989) que 

abandona algunos de los supuestos de linearidad de éste y captura (aunque de forma 

limitada) la interferencia asimétrica sin confundiria con el parametro b de 

Richards. El propdésito es doble: 

a) Evaluar el modelo de Vandermeer en términos de qué tanto se mejora el ajuste 

cuando se relajan algunos supuestos planteados ex profeso por su autor para 

mantener et modelo lo mas simple posible. 

b) En caso de que los beneficios del nuevo modelo compensen con creces su mayor 

complejidad, disponer de un modelo dinamico de policultivos mas adecuado. 

Escribimos el siguiente modelo de n + m individuos de dos especies : 

1 dAi= ra(1-(((A1924Zje1 aad pAjPA2+); O ab(ay)Bjeab] 1/%a)/ ka)? ) 
Ay dt 

1 dAn= ta 1-((tAn?+Zjen Saa(dniAPA2+ 2 & ab(dy)BjP2b] 1 a)/Kq)PA ) 
A, dt 

1 By = ra 1-(([B,%45, © acdynsry AIP Diet & bb(dnanpBiPPb] 1 /%)/ Kp) >e ) 
B, dt 

1 gBn= ra( 1-(([Bn?+3; 0 batdcnany)AjPP+ jam & bb (dcnmy) BPP] 1/4b)/ Ke)*s) 
Bm dt
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donde j={1, 2, ..., n+m}. Aunque cada sumatoria recorre los n+m posibles valores de j, 

solo se incrementa su valor para los casos en los que Aj 6 Bj son diferentes de cero, 

i.e. en los casos en los que existe en la comunidad una planta de ese tipo con el 

subindice j especificado. , 

Este modelo tiene en el numerador del término de realimentacién los pesos de la 

planta blanco y de los vecinos elevados a exponentes por estimar. A la suma de 

todos estos términos no lineales en sus parametros se les saca una raiz. Estas 

modificaciones del modelo de Vandermeer (1989) tiene varias implicaciones. 

Tomemos Gnicamente la primera ecuacién para presentarlas: 

a) La variable con la que se construye el indice de interferencia intraespecifico ya 

NO €S OgaaijyAj sino GaacaiyAjea, una variable que expresa una relacién alométrica 

ms flexible entre el atributo competitivo del vecino y su peso Aj. 

b) En virtud de que A; y Aj tienen distintos exponentes alométricos, se relaja en 

cierta medida el supuesto de equivalencia de tejidos competidores y se permite que 

sean atributos distintos los que ejercen el autocontrol del crecimiento y la 

reducci6n por interferencia de vecinos. 

c) Cuando el exponente $3, es mayor que uno, la biomasa del vecino afecta la TRC de 
la planta blanco en forma mas que proporcional a la diferencia AAi 

d) Cuanto mas grande el valor de $4 respecto de $3, mayor sera la importancia 

relativa del peso de la propia planta y menor ta de la biomasa de los vecinos en el 

control de la TRC. 

e) El exponente 1/og que afecta al término de realimentacién revierte el numerador 

a la escala del denominador K y mantiene la propuesta de que K es el limite superior 

del crecimiento. 

En la figura (5.5) se muestra una familia de curvas de TRCi como funcién de Aj, 

generadas por distintos valores de $, cuando 3, > 1. 

Ajustamos la versién estocastica de este modelo al sistema experimental completo 

usando el Programa VCROPS, y obtuvimos una mejora significativa respecto del 

modelo de Vandermeer en la réplica uno y una muy pequefia en la réplica 2. En el 

primer caso PPKS subi6é de 0.30 (CD=0.85) a 0.388 (CD=0.93); en el segundo de 0.28 

(CD=0.78) a 0.29 (CD=0.80). En ambas réplicas ajustamos nuevamente el modelo 

haciendo $3 = $p = 1 y la reducci6n en el ajuste fue insignificante. 

El mejor ajuste del nuevo modelo se comprende al evaluar cualitativamente la 

figura (5.6). La dinamica de la dispersién de las distribuciones fué mas parecida a la 

real en casi todos los grupos que con el modelo de Vandermeer. Destaca el que las



Fig. 5.5. Analisis grafico del efecto del vecindario sobre la TRC de la planta 
blanco en el Modelo de Vandermeer Modificado: 

Consideremos un sistema de dos plantas de ta misma especie. Sean w, la planta blanco y w, su 

unico vecino. Estudiamos el efecto de w; sobre la TRC de w, en ef momento en que w=10. w, 

toma valores entre cero y cien. Evaluamos las consecuencias de cambios en el valor det 

pardmetro pw desde 0.5 hasta 2.0, siendo el pardmetro p,,, = 1.5 . Los valores der, K y Oy, 

son constantes.Para simplificar, se ha hecho b=1. 

a .__1™ 
Programa de la familia de curvas en Mathematica — : 

w =10; 

Pw=PPpw"O.1; 

Pww21.5; 

r=0.1 

Qyw=0.5; 

K=100; 

Plot[Release[Table[ 

r(1-((1/K)"((WADW)+( Oa "WAP wd) A(1/Dw))) 

{ppw,5,20}]] ,{w,,0.000001,50}, PlotRange->{0,0.1}] 

O.ir 

TROL ppw=2.0 

0.08 + 

0.06 

0.02}   
  

0 Mo 20 30 40 50 
w, =10 Peso de la planta vecina w,
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trayectorias simuladas del grupo A3 ya no fueron convergentes, aunque tampoco tan 

divergentes como en la realidad. La sobreestimacién del crecimiento medio del 

grupo AJ persistid. 

E! modelo de Vandermeer y sus modificaciones no lineales se ajustaron mejor al 

sistema dinamico que los de Aikman (1992) extendido al caso de dos especies, a 

pesar de que los segundos tuvieron mayor numero de funciones y parametros. 

Todos los modelos mostraron dificultades, aunque en distinto grado, para reproducir 

las trayectorias de ta cohorte de rébano m&s suprimida sin perjudicar el ajuste de 
la cohorte dominante. En {a figura (5.7) conjuntamos las distribuciones de estas dos 
cohortes para el caso de la repeticién uno e incluimos graficas de las distribuciones 
simuladas por los cinco modelos de competencia estudiados para que el lector 

compare cualitativamente el ajuste en cada caso. 

Nos llam6 la atencién que en la repetici6n dos todos los modelos tuvieron un 
desempefio mas pobre, y las diferencias entre Vandermeer (1989) y Vandermeer 
modificado fueron insignificantes. Sucede que en esta repeticioén las plantas 
crecieron un poco mas altas y hubo mayor contraste entre las fases de crecimiento 
y supresién en el grupo A1 (la curvatura de fa trayectoria media fué mayor que en la 
repetici6n uno). Esto agravé la situaci6n expuesta en el pérrafo anterior. Pensamos 
que esta limitante estructural de los modeios se manifesto claramente gracias a 
que el sistema tuvo varias cohortes de la misma especie y al menos una de ellas con 
tendencia a ser excluida. 

Los modelos de Richards, Vandermeer(1989), “Vandermeer modificado” sin y con 
parametros $3 Y ¢p forman una secuencia en la que se incorpora interacciones 

competitivas al crecimiento y despues se relajan algunos supuestos de linealidad de 

estas interacciones . En la figura (5.8) resumimos los resultados de este ultimo 
capitulo. Se aprecia que la relacion entre el numero de parametros y el grado de 
ajuste expresado en el valor de PPKS de esta secuencia de modelos muestra 
Claramente retornos decrecientes y sugiere que se pudiera estar cerca de! limite 
superior de prediccién que permite la estrategia de modelacién del crecimiento de 
la biomasa de dicultivos con sistemas diferenciales auténomos.
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Fig. 5.8. 

de ajuste del mejor modelo estocdstico de este sistema 

  

  

® Vandermeer 89 

™ Vandermeer 89 modificado 1 

@ Vandermeer 89 modificado 2 

* Aikman 92 Modelo extendido 1 

X Aikman 92 Modelo extendide 2 

o Modelos nulos 

  

cota hipotética de ajuste del mejor modelo estoc4éstico de este sistema 

4 cota hipotética de ajuste de modelos 

los en Richards a este sistema 

    

   

  

cota del modelo nulo   4 n 1 
T T T 

° 5 10 15 

Numero de Parametros de! Modelo 

1989 modificado 2; Aikman extendido 1; Aikman extendido 2. 

20 

  

  

@ Vandermeer 89 

® Vandermeer 89 modificado 1 

@ Vandermeer 89 modificado 2 

% Aikman 92 Modelo extendido 1 

X Aikman 92 Modelo extendido 2 

o Modelos nulos 

  

Bondad de ajuste de los cinco modelos a la dindmica de la comunidad experimental. a) 
repeticién 1 dei experimento; b) repeticién 2. En ambas graficas se pueden comparar los valores de 
PPKS de estos modelos, tanto en términos absolutos como en relacién a su numero de paradmetros . Se 
incluyen como puntos de referencia la cota hipotética de maximo ajuste con el modelo estocdstico ideal, 
y la cota de uno de los modelos nulos (ie. el modelo de crecimiento sin interaccién con los vecinos, 
parametrizado segdn Vandermeer 1989). Se propone una cota hipotética para el ajuste de aquellos 
sistemas diferenciales auténomos de crecimiento con interferencia basados en la funcién de crecimiento 
de Richards. Los cinco modelos son: Vandermeer 1989; Vandermeer 1989 modificado 1; Vandermeer 
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capitulo 6 

Recapitulacién y Conclusiones mas Relevantes del Estudio 

El objetivo general de esta investigacién fué desarrollar y evaluar el modelo de 
crecimiento de cultivos asociados con espacio explicito y a la escala del individuo 
propuesto por John Vandermeer en 1989, con miras a construir una herramienta para 

auxiliar el disefio de sistemas agricolas diversificados. 

Este interés nacié de las siguientes consideraciones: 

1. La eliminacién, fragmentaci6n, simplificacién y degradaci6n de habitats 
naturales ocasionada por la agricultura es fa primera causa de pérdida de 
biodiversidad a nivel mundial. Esta pérdida alcanza a los propios sistemas agricolas 
y esta entre las causas de su deterioro ecolégico, econdmico y social. La 
diversificacién al interior de los agroecosistemas, en todas sus escalas espaciales, 
posiblemente sea uno de varios requisitos para hacerlos sustentables y para 
favorecer la persistencia de miles de especies, incluida la nuestra. 

2. Para promover la persistencia y desarrollo de la agricultura diversificada puede 
ser importante acompafiar los esfuerzos del productor con una exploracién teérica y 
experimental mas amplia y sistemética que contribuya a evaluar las practicas 
actuales y a disefiar sistemas diversificados acordes a las nuevas circunstancias. 
Uno de los elementos de este proceso de disefio es determinar el rendimiento 
bioldgico de distintas variantes de un sistema diversificado, traducir este 
rendimiento a diferentes indices de desempefio ecolégico, econémico y social y 
elegir con estos criterios los disefios mas promisorios para instrumentarlos. 

3. La posibilidad, de coexistencia y los rendimientos biolégicos de una asociacién 
resultan en buena medida de la presencia e intensidad de ta interferencia y de la 
facilitaci6n directa e indirecta entre tas plantas. El arreglo espacial y temporal de 
los cultivos influyen de manera muy importante sobre estas interacciones 
ecoldégicas. 

4. La exploraci6én de una gama amplia de disefios espacio-temporales se vuelve con 
frecuencia muy dificil y costosa con los métodos convencionales de 
experimentacién multifactorial de la agronomia de monocultivos. Los modelos 
predictivos del crecimiento y rendimiento de cultivos asociados pudieran ser una 
herramienta Util y menos costosa para explorar analiticamente 6 por simulacién 
diversos disefios espacio-temporales y estimar sus rendimientos biolégicos, a fin 
de traducir éstos al indice 6 indices de desempefio pertinentes y Hevar a 
experimentacion real los disefios mAs prometedores. 

5. En la literatura de modelacion de cultivos hay un claro predominio de modelos 
monoespecificos. A grosso modo su tendencia histérica en los ultimos cuarenta aftos  
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ha sido transitar desde los modelos pequefios, analiticos, fenomenoldgicos, 

estaticos y agregados hacia modelos mecanisticos de simulacién con gran cantidad 

de variables, funciones y parametros ambientales y fisiolégicos, que 

necesariamente son dinamicos y que ocasionalmente estudian los procesos 

fisiol6gicos al nivel del individuo 6 sus partes. Los contados modelos de cultivos 

asociados se ubican generalmente en un extremo u otro, y se han generado por 

extensi6n de los primeros. 

6. En el campo de la silvicultura y sobre todo de la ecologia vegetal ha habido en las 

ultimas dos décadas un desarrollo importante de modelos del desempefto de las 

plantas a la escala del individuo y con espacio explicito, basados en las teoria de 

las interacciones ecolégicas. En la decada de los 80’s Vandermeer aplic6d esta 

estrategia de modelacién al disefio de policultivos. El modelo dinamico de 

Vandermeer (1989) resulta atractivo pues podria ser la opcién mas simple para 

simular el manejo del espacio y el tiempo en un policultivo. Los modelos estaticos 

agregados no tienen esta capacidad y los modelos fisiolégicos (aunque 

potencialmente mas poderosos que el modelo de Vandermeer 1989) estan apenas en 

desarrollo y probablemente enfrentaran los mismo problemas de conceptualizaci6n, 

construcci6n, estimacion de parametros, predecibilidad y dificultad de acopio de los 

datos que requieren, que han sido identificados para modelos similares de 

monocultivos en el pasado. 

7. Pensamos que cada tipo de modelo que resulta validado tiene una funcién, y que la 

mejor estrategia es hacer un uso anidado de modelos con distinto nivel mecanistico 

y de agregacion. Es necesario identificar las capacidades y limites del modelo 

propuesto por Vandermeer para poder ubicar su funcién en este tipo de estrategia 

multiple de modelacién . 

Esta investigacion no pretendié evaluar de una vez por todas el modelo dinamico de 

Vandermeer (1989) sino iniciar su validacién y contribuir a su desarrollo. Para ello 

a) analizamos ta estructura del modelo, sus premisas y sus predicciones 

cualitativas mas generales; b) identificamos su relevancia para el disefio de 

policultivos respecto del modelo estatico previo del mismo autor; c) disefiamos y 

construimos dicultivos experimentales apropiados para validar empiricamente el 

modelo dinémico; c) sometimos a prueba algunas premisas criticas del modelo; d) 

evaluamos su capacidad de predicci6n y e) comparamos su desempefio respecto de 

otros modelos afines que ampliamos ex profeso, y que abandonan algunos supuestos 

a costa de un mayor numero de funciones y/o parametros. Presentamos ahora las 

conclusiones mas relevantes sobre cada uno de estos aspectos de la evaluacién. 

Estructura del Modelo: 

El modelo dinémico de Vandermeer (1989) conjuga y desarrolla de manera original y 

relevante algunos elementos del modelo de crecimiento individual de Richards 
(1959), de fos modelos de competencia intra e interespecifica de Lotka (1925),



68 

Volterra (1926), De Wit (1960) y Watkinson (1980), y de las ideas de modelacién 

con espacio explicito que cobraron fuerza en la decada de los ochenta (De Angelis y 

Gross, 1992). 

La ecuaci6én basica de Vandermeer (1989) 

(1/)) (dA dt) = ra(1- (LA#CE joi 0 aacayyAj + Zy tatcaypBj )I/Ka)PA ) 

modela el crecimiento de una planta A; en interaccién con vecinos de la misma y de 

distinta especie (A; y B; , respectivamente). Es una ecuacién diferencial auténoma 

del tiempo pues la tasa relativa de crecimiento (TRC=(1/A,)dA,/dt) no es gobernada 

por un programa fenolégico y/o por flujos de recursos sino por la cantidad de 

biomasa propia y ajena previamente acumulada. 

Las premisas mas importantes de esta ecuacién basica son: 

1. Una planta crece hasta su peso maximo siguiendo aproximadamente una curva 

sigmoide, que puede ser descrita por la integral de la ecuacién diferencial de 

Richards (reparametrizada por Vandermeer) 

(1/A)dA/dt= ra(1- (Ai/Ka)PA ). 

En el proceso de crecimiento, la tasa relativa de crecimiento de ja planta se reduce 

(en forma ya sea lineal 6 no lineal) conforme el peso de Ia planta se aproxima a su 

maximo (Ka) La autoregulaci6én del crecimiento se captura en el término de 

retroalimentacién 

(Ai/Ky)®A 

que Vandermeer interpreta en el sentido de que la planta aislada detiene su 

crecimiento debido a la competencia por recursos entre sus propios tejidos. 

Si se requiere incorporar al modelo la etapa subsiguiente de decrecimiento de la 

biomasa por senectud de la planta, esto se puede hacer mediante la versi6n 

semiauténoma del modelo presentada en el capitulo 4. 

Si lo que interesa no es la biomasa total de la planta sino su produccién de grano 6 

de otros érganos cosechables, ésta se obtiene mediante una funcién alométrica 

apropiada al momento de !a cosecha. 

2. La TRC de ia planta se reduce por la interferencia de vecinos. Esto se captura 

mediante el indice de vecindario 

(Zjui acai; + 2 j oa0(a598; )
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que se incorpora al término de realimentacién mencionado, con el argumento de que 

los tejidos de los vecinos se suman (debidamente ponderados) al proceso de 

autointerferencia de la planta. 

En ej capitulo 2 expusimos algunas consideraciones para hacer un uso teérica y 
practicamente adecuado de las simplificaciones contenidas en las premisas 1 y 2. 

3. La interferencia entre plantas es local y por lo tanto el crecimiento de un 

individuo esta relacionado con el de sus vecinos. Es decir, la relacién es local, 

reciproca y dinamica. 

4. A una distancia dada, el efecto de un vecino es proporcional a su biomasa (i.e. 
Oaa(di)Aj ). La interferencia es de tipo simétrica relativa. En adelante, la llamaremos 

premisa de proporcionalidad. 

5. La constante de proporcionalidad Saa(di) disminuye como una funcién geométrica 

descendiente de la distancia entre a planta blanco A; .y la vecina A 

6. El efecto global del vecindario es la suma de los efectos de los individuos que lo 

componen (i.e. Loga(ayyA;j + Loae(di)B; ). En adelante, la !lamaremos premisa de 

aditividad. 

Cuando se expande ei modelo para representar a todas las plantas de un dicultivo, se 

obtiene un sistema diferencial en el que cada ecuaci6n corresponde a un individuo. 

El término de interaccién con los vecinos requiere de la ubicacién de cada planta en 

el plano horizontal, lo que significa que el espacio y, mas especificamente, las 

distancias entre individuos son explicitas. El sistema se visualiza como una 

reticula espacial de individuos conectados por interacciones ecolégicas cuya 

magnitud depende de sus posiciones espaciales relativas. La zona de influencia de 

una planta y el tamafio efectivo de su vecindario no son acotados ni estaticos sino 
que se incrementan conforme crece ei sistema. El modelo resultante constituye lo 

que formalmente se denomina un mapeo acoplado en reticula. 

Co rtami ualitati dei Mode! 

Las consecuencias dinamicas mas generales del modelo de un dicultivo son: 

1) Si la interferencia intraespecifica es suficientemente débil, las trayectorias de 

individuos de la misma especie con peso inicial distinto tenderan a converger y, en 

caso contrario, tenderan a diverger.
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2) Si la interferencia entre especies coetaéneas es suficientemente débil estas 

coexistiran y, en caso contrario, el sistema tendera a la reducci6n (o supresién) de 

la biomasa de una y al crecimiento compensatorio de la otra. 

3) En igualdad de condiciones, un individuo con vecinos que experimenta retraso en 

la siembra o germinaci6én crecera mas lentamente que el que no se ha retrasado. 

Este efecto sobre la TRC comunmente se incrementa en forma mas que proporcional 

al aumentar el retraso, y se intensifica cuanto menor sea la distancia entre las 

plantas. 

4) Plantas de la misma especie y edad pero con una configuraci6n de su vecindario 

significativamente distinta tendran diferente crecimiento y produccién final de 

biomasa. Sin embargo, si estas plantas tienen pequefias diferencias en su momento 

de germinaci6n y en sus tasas intrinsecas de crecimiento, y estan sometidas a 

interferencia fuerte, pueden diverger en su crecimiento y produccién final de 

biomasa atin cuando ftas diferencias de su vecindario sean pequefias. Esta variacién 

intraespecifica puede obscurecer e! efecto de la configuracién del vecindario. 

5) Si una planta ha frenado o incluso revertido su crecimiento por el efecto 

competitivo de sus vecinos, y éstos son retirados sibitamente de su entorno, la 

planta modificara su trayectoria de crecimiento y tendera nuevamente a su peso 

maximo, La recuperaci6n total de ta planta puede ser un artificio del modelo que se 

evita acotando el tiempo de crecimiento a aquel que requiriéd la planta sin vecinos 

para alcanzar su peso maximo K. 

A Policulti atico Previ 

En dicultivos coetaneos en los que la interferencia interespecifica es mas débil que 

la intraespecifica (es decir, cuando opera el principio de produccién competitiva) 

podemos esperar la coexistencia de los individuos de ambas especies y un ISEM >1.0. 

En estos casos el estudio del determinante de la matriz de a’s del modelo es 

suficiente para predecir el resultado cualitativo del sistema dinamico, y el modelo 

estatico es el indicado para estimar los rendimientos, saivo que el manejo del 

factor tiempo permita mejorar este U otro indice de desempefio de la asociaci6n. 

Las asociaciones mas exitosas de leguminosas y gramineas coetaneas con 

frecuencia presentan coexistencia por competencia reducida. Sin embargo, se sabe 

que no es lo que cabria esperar en la mayoria de los casos de asociaciones 

coetaneas. Lo mas comin es que ambas especies demanden los mismos recursos y 

que la de mayor porte tienda a reducir y/6 suprimir la biomasa de la mas pequefia. Si 

al reducirse ta segunda ocurre un crecimiento compensatorio de la primera, el ISEM 

sera cercano a 1. En cualquier caso, la asociacién no sera viable o su eficiencia de 

uso del suelo sera igual a la de los monocultivos. Hemos demostrado que la 

situaci6n se puede modificar significativamente si las condiciones permiten no solo 

manipular el arreglo espacial sino los desfases en el tiempo de siembra y cosecha
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de los componentes de la asociaci6n. En este sentido el modelo dinaémico no solo 

incluye al estatico sino permite explorar situaciones en las que el manejo del 

tiempo genera las condiciones de interferencia reducida que favorecen a la 

asociacioén frente a sus respectivos monocultivos, no solo en términos del ISEM sino 

de otros indices de desempefio mas complejos e informativos. 

i iric os 

sad | 

En esta investigaci6n optamos por construir dicultivos experimentales con cohortes 

y diversidad de vecindarios locales en los que estuvieran presentes a la vez los 

efectos de espacio y tiempo que el modelo pretende capturar, y que permitiera 

simultaneamente a) construir un modelo neutro para poner a prueba algunas 

premisas criticas del indice de vecindario de Vandermeer mediante !o que llamamos 

en el capitulo 2 la “estrategia de la caza de elefantes”, b) estimar los parametros 

del modelo de Vandermeer y evaluar su capacidad de prediccién y c) evaluar otros 

modelos afines. En una primera etapa de evaluacién del modelo neutro y del modelo 

de Vandermeer representamos cada dicultivo como un sistema diferencial 

determinista de los doce tipos de planta que lo conformaron. En una segunda etapa 

usamos sistemas diferenciales estocasticos que incluyeron explicitamente a todos 

tos individuos. Los modelos alternativos fueron evaluados exclusivamente como 

sistemas estocasticos. 

Las asociaciones experimentales fueron mas complejas que un dicultivo 

convencional y fueron disefiadas ex profeso para satisfacer los requisitos del 

modelo neutro, y para reducir en lo posible los problemas de estimacién estadistica 

de parametros de todos los modelos estudiados. Las hemos descrito ampliamente en 

el capitulo 2 y no repetiremos esta informacién aqui. El establecimiento agronémico 

de estas comunidades experimentales fué exitoso y el proceso de toma de datos y 

cosechas se completé sin contratiempos. 

iri Dicultiv rimen 

Antes de modelar los dicultivos experimentales estudiamos empiricamente los 

efectos de cohorte y de configuracién del vecindario y algunos de los mecanismos 

subyacentes. La biomasa de las planta de rabano sin vecinos siguid una trayectoria 

sigmoidal; en el caso del frijol, esta trayectoria fué seguida de una caida después 

de los 91 dias debido a pérdida de follaje y vainas provocada por una fungosis. Esta 

situaci6n se model6 de manera ad hoc sin alterar con ello !a estructura: de los 

modelos estudiados. En presencia de vecinos las plantas se vieron favorecidas 

inicialmente por procesos de facilitacién directa que dieron paso rapidamente a una 

interferencia cada vez mas intensa a la cual el frijol y las cohortes mas jovenes de 

rabano no pudieron escaparar a pesar de fos cambios morfolégicos y de asignacién 

de recursos que sufrieron para permanecer en el dosel. Las cohortes de rabano (A3, 

A2, A1) se diferenciaron muy claramente pues sus trayectorias divergieron
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fuertemente. En cada cohorte la varianza de los logaritmos del peso aumenté con el 

tiempo, en forma mas marcada cuanto mas jévenes y suprimidas las plantas. En el 

caso del frijol se observ6 el mismo patrén aunque de manera menos acentuada. 

El efecto del vecindario local de las plantas fué bastante mAs sutil y complejo que 

el efecto de cohorte. Considerando en conjunto los tres dicultivos experimentales, 

cada cohorte de plantas fué sometida a no menos de diez configuraciones de 

vecindario, algunas mas contrasantes que otras. La variacién de peso entre los tipos 

de vecindarios a los que se sometié una cohorte fué alta (el vecindario mas pesado 

fué dos a cuatro veces mayor que el mas ligero en todos los casos) pero esta 

variacién fué hasta un orden de magnitud mas intensa entre las plantas de la misma 

especie y cohorte, y se expresé fundamentalmente como una alta variacién entre 

plantas sometidas al mismo tipo nominal de vecindario y en menor grado como una 

diferencia significativa entre estos subgrupos. En cada grupo y cosecha, sdlo 15 a 

30% de los vecindarios (no ponderados) fueron significativamente distintos entre 

subgrupos y lo mismo ocurrié entre los respectivos subgrupos de plantas blanco. La 

poca diferenciacién de los subgrupos de una cohorte pudo deberse a varios factores 

pero destaca la situacién predicha por el modelo (en su versién estocastica) de que 

plantas de la misma cohorte con pequefias diferencias en su momento de 

germinacién y en sus tasas intrinsecas de crecimiento, cuando son sometidas a 

interferencia fuerte, pueden diverger ain cuando las diferencias de su vecindario 

sean pequefias. Estas fuentes de variacién fueron consideradas explicitamente en el 

modelo estocastico. A estas podria agregarse ademas la posible presencia de 

competencia asimétrica y las diferencias intrinsecas dentro de una especie y 

cohorte para tolerar condiciones de fuerte interferencia. La diferencia sutil entre 
los pesos promedio de subgrupos no comprometié el requisito de independencia 

lineal de los indices de vecindario de los sistemas diferenciales deterministicos 

(pues esta depende mas bien de que los anillos de vecinos tengan diferentes 

combinaciones de individuos de jas distintas cohortes de una especie, y estas si se 

diferenciaron claramente) pero seguramente hizo menos nitidas algunas de las 

sefiales deseables para la evaluacién de las premisas del modelo. 

criti onda j Vanderm 

El crecimiento del rabano sin vecinos se ajust6 muy satisfactoriamente al modelo 

de Richards reparametrizado por Vandermeer y el frijol se ajusté 

satisfactoriamente al modelo semiaut6énomo generado a partir de éste. Estos 

modelos explicaron por si sdlos 40% del comportamiento de las trayectorias de las 

plantas con interferencia (modelo nulo) en tanto que et indice de vecindario explicé 

otro 45 a 50%. 

La caza de “funciones elefante” con el modelo neutro indicé que Jas premisas de 

aditividad y proporcionalidad resultan ser aproximaciones bastante aceptables. Los 

modelos neutros tuvieron coeficientes de determinacién cercanos a 0.90, y 8 de 12 

vectores de parametros en la repeticién 1 fueron series descendientes no lineales



73 

como se esperaba en caso de ser razonables las premisas del vecindario estudiadas. 

Este resultado es sorprendente si se considera la complejidad de las comunidades 

experimentales y de sus sistemas diferenciales. Congruentemente, la bondad de 
ajuste del modelo de Vandermeer y su capacidad de prediccién fueron tambien 

bastante satisfactorias. Estas conclusiones, obtenidas con los modelos neutro y de 
Vandermeer deterministas y simplificados, fueron corroboradas en lo general por el 

modelo estocastico. 

El analisis grafico de los ajustes del modelo determinista y sobre todo del modelo 
estocastico sugirieron algunas razones para las insuficiencias del modelo, entre las 
que destacan la posibilidad de que la interferencia entre jas plantas fuese mas 

_asimétrica que lo que plantea éste. A la luz de dicha posibilidad se reexamin6 la 
estructura del modelo y se encontré que al insertar el indice de vecindario en el 
término de retroalimentacién de la funcion de Richards éste se ve afectado por el 
parametro b y en consecuencia se confunden la asimetria de fa curva de crecimiento 
sigmoide con la asimetria de ta inerferencia, de tal manera que el modelo de 
Vandermeer puede emular asimetria cuando no la hay, negarla cuando si existe 6 
proponer formas de asimetria que no son biolégicamente realistas. Para dar mayor 
generalidad al modelo, conviene entonces modificarlo de manera que estos dos 
fenémenos se separen. 

Comparaci6n del Modelo de Vandermeer 1989 con modelos afines que _relajian indi vecindari 

Aikman (1990) generé un modelo dinamico para monocultivos con cohortes, basado 
tambien en ta funcién de crecimiento de Richards en el que se modela 
explicitamente ta competencia asimétrica. En nuestra investigacién desarrollamos 
dos versiones de este modelo para el caso de dicultivos. A pesar del mayor numero 
de funciones y parametros involucrados, el desempefio fué sorprendentemente pobre 
al menos al intentar ajustarlo a fos dicultives experimentales de este estudio. Las 
causas de este pobre desempefio con sistemas de interferencia intensa y 
trayectorias divergentes pudieran ser mas generales y estructurales: la forma 
sigmoide de sus isoclinas de equilibrio genera un sistema biestable en e! que los 
puntos de equilibrio estable pueden estar lejos de situaciones de dominio y 
reducci6én muy marcadas como las estudiadas aqui o como algunas de fas ajustadas 

por el mismo Aikman (1990). 

Alternativamente, generamos una versién modificada del modelo de Vandermeer en 

la que las biomasas de fos vecinos son elevadas a potencias por estimar, de manera 
que su efecto sobre el vecino puede ser mas 6 menos que proporcional a su peso. A la 
vez que introduce la posibilidad de la interferencia asimétrica, el nuevo modelo 
relaja otros supuestos alométricos fuertes del modelo de Vandermeer (1989) que 
lo hacen mas flexible. Este nuevo modelo elevé la bondad de ajuste (PPKS=0.39, 
CD=0.93) respecto del obtenido con el modelo de Vandermeer (PPKS=0.30, CD=0.85), 

a costa de cuatro parametros adicionales.
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Para terminar diremos que el desarrollo de modelos predictivo para auxiliar el 

disefio de policultivos sera posiblemente un proceso largo de generacién, analisis y 

validaci6n, asi como de comparacién de ventajas y desventajas entre modelos 

afines y entre estrategias de modelacién cualitativamente distintas y, a Ja larga, de 

uso simultaneo de varias de estas estrategias . En este estudio intentamos sefialar 

las ventajas y tambien identificar los posibles limites del modelo de Vandermeer y 

(en terminos mas generales) de fa estrategia basada en modelos aut6nomos basados 

en la funcién de crecimiento de Richards. Nuestra conclusi6n es que el modelo de 

Vandermeer (1989) es un muy buen modelo heuristico y un modelo predictivo 

bastante satisfactorio, con algunas limitaciones estructurales que pueden ser 

salvadas con modificaciones como las propuestas en el parrafo anterior y quizas a 

la larga por otras mas parsimoniosas. Tanto las premisas de aditividad y 

proporcionalidad del indice de vecindario como otras no abordadas en este estudio 

merecen seguirse estudiando tedérica y empiricamente. Esperamos que los modelos, 

dicultivos experimentales y herramientas de simulacién y analisis estadistico que 

hemos generado sirvan de base para nuevos y mas amplios estudios del problema. 

Consideramos que los modelos dinamicos, aut6nomos en Ia biomasa, con espacio 

explicito y a la escala del individuo que hemos estudiado, desarrollado y validado 

tienen buenas posibilidades de integrarse provechosamente a un estategia de uso de 

modelos jerarquicamente anidados, para hacer menos costoso y mas 4gil el urgente 

proceso de disefio y evaluacién de sistemas agricolas intensivos y diversificados, 

ecolégica y econédmicamente robustos.
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ANEXO A 

EL PROGRAMA AGRODINAMICA©® 

AGRODINAMICA® (Garcia-Barrios 1994) es un programa grafico escrito en lenguaje 
C para Macintosh que permite estimar el crecimiento de la biomasa de dos cultivos 

en cualquier disefio espacio-temporal elegido. 

En este programa el usuario define: 

a) la especie y posicioén de cada individuo de la asociacién. 

b) las condiciones iniciales del sistema (ie. el peso de cada individuo al iniciarse el 
crecimiento). 

c) los parametros de crecimiento sin vecinos de las especies que le interesa 
asociar. 

d) los parametros de las cuatro funciones de interferencia intra e interespecificas. 

e) el radio del vecindario a considerar. 

f) la duracién del proceso de crecimiento en dias. 

g) los momentos de siembra y cosecha de cada especie. 

h) El tamafo del paso de integracién numérica con el método Runge-Kutta 4 (Press 
et al. 1988). 

En una parcela virtual dividida en celdas, el usuario "siembra" con el ratén de la 
computadora las plantas, y obtiene las proporciones de cada cultivo y el arreglo 
geométrico deseados. Especifica también la distancia entre celdas para definir ta 
densidad giobal del cultivo. Quedan asi establecidas la composicién y disefio 
espacio-temporal de la asociacién. Para economizar, en la parcela virtual se puede 
sembrar unicamente el médulo minimo que se repite en todo el dicultivo. Los 
extremos de la parcela se unen para formar una dona (llamada Toro por los 
Topélogos) a fin de evitar que las plantas de los bordos tengan vecindarios 
incompletos. 

El programa construye e integra numéricamente el sistema diferencial que 
corresponde al modelo y al dicultivo especificados por el usuario. En una nueva 
parceia virtual, se despliega de forma grafica el crecimiento de biomasa en cada 
celda. Se presenta ademas para cada especie la curva de crecimiento de la biomasa 
por unidad de superficie. El programa escribe en archivos ASCII la biomasa final de 
cada individuo y el rendimiento de cada especie, para su estudio posterior. 

En las figuras A.1 a A.3 se ilustran algunos aspectos del programa y en la figura A.4 
el tipo de conjuntos de rendimientos de dicultivos que se pueden generar mediante 
experimentos virtuales para identificar situaciones en las que el policutivo 
aventaja a los respectivos monocultivos. Se puede ver una demostracién del 
programa en un videoclip generado por Juan Carlos de fa Parra y Laura Scholl, 
incluido en el disco compacto “ECOSUR: veinte afios de investigacién en 
Chiapas”(1995) bajo la tem&tica Departamento de Agroecologia. Proyecto Sistemas 
Diversificados para una Agricultura Ecolégica y Econémicamente Robusta.
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Fig. A.2.LA PARCELA DE 6 X 6 CELDAS ES UN MODULO QUE SE REPITE 

SOBRE UNA SUPERFICIE INFINITA, EN ESTE CASO UN “TORO”. 

EL VECINDARIO DE UNA PLANTA PUEDE ESTAR FORMADO POR LOS 

PRIMEROS 4 U B*VECINOS , O PUEDE TRASPONER LOS LIMITES DE UN MODULO . 

ep 
Se      

  

    

  

  
    

    
          

  

  

      

a CULTIVO 1 CULTIVO 2 

  

x Segin si solo se consideran las celdas en las posiciones N, S, E y 0 
6 si se incluyan también las de NO, NE, SO y SE.  



EL PROGRAMA AGRODINAMICA PUEDE EYALUAR LOS RENDIMIENTOS DE 
SERIES DE SUBSTITUCION DE DE WIT A DIFERENTES DENSIDADES GLOBALES, 

PARA GENERAR UN CONJUNTO DE RENDIMIENTOS Y CALCULAR 

LA RAZON DE SUPERFICIE EQUIVALENTE DE CADA ASOCIACION 

Proporcion de 
especies 

SP1:SP2 

5/6 : 1/6 

4/6 : 2/6 

  

3/6 : 3/6 
  

    
  

  

  2/6: 4/€ 

  
          

DISTANCIA ENTRE PLANTAS SE REDUCE 

  > 
1/6 : 5/E DENSIDAD GLOBAL CRECIENTE 

  

NOTA: POR RAZONES DE ESPACIO NO SE MUESTRAN 
LAS PARCELAS EN UNICULTIYO.
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Fig. A.4. Conjuntas de Rendimientos Simulados con Agrodin4mica, de 2 especies denominadas 
Wy Z. En a) la interferencia interespecifica es mayor que la intraespecifica y 
ningin disejio satisface ISEM 1. En b) las interferencias intra e interespec{- 
fica son iguales y los 7 disefios sobre la 1{nea diagonal tienen ISEM=1.0. En - 
c) la interferencia interespec{fica es menor que la intraespecifica y 9 disefios 
satisfacen ISEM 1.0; el punto tangente a la flecha externa tiene el valor m4s 
alto de ISEM.
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ANEXO B 

El programa VCROPSO 

El programa VCROPS© (Mayer-Foulkes y Garcia-Barrios, 1996) escrito en lenguaje 

Pascal (Borland) para PC hace lo siguiente: 

a) lee pesos iniciales de los individuos de una comunidad experimental, o los toma 

de distribuciones normales, lognormales o uniformes simuladas. 

b) lee las especificaciones de! sistema experimental y las constantes y variables 

aleatorias del modefo. Solicita los valores iniciales y la amplitud de exploracién de 

los parametros por estimar. 

c) lee archivos con vectores de coordenadas, subgrupo y peso de cada planta 

experimental. Reconstruye la disposicién espacial de aquellos individuos sometidos 

a competencia completa sobre un "toro" topolégico para evitar efectos de borde en 

la simulaci6én. (La modelacién de la comunidad como un “toro” supone que el usuario 

ha eliminado de su base de datos observados una franja de 2 6 3 plantas de ancho 

alrededor de toda la parcela experimental, en la que se suelen presentar los efectos 

significativos de borde). Despliega graficamente la comunidad en dos dimensiones, 

asignando distinto color a cada grupo, para verificar que el arreglo sea el indicado. 

d) identifica la especie y distancia de cada vecino de una planta y construye el 

correspondiente término de vecindario de su ecuaci6n diferencial. El criterio de 

inclusién de una planta en el vecindario de otra es especificado por el usuario. 

e) integra numéricamente el sistema diferencial de !a comunidad completa con el 

método Runge-Kutta 4 con paso adaptable . En otras palabras, simula el crecimiento 

de cada individuo en interaccién con su vecindario. 

f) despliega graficamente las trayectorias simuladas de cada grupo y subgrupo. 

Opcionalmente les sobrepone los pesos observados para auxiliar {a eleccién de 

valores iniciales de los parametros, y para evaluar cualitativamente el ajuste 

estadistico final. 

g) construye para cada subgrupo y cosecha la distribuci6n acumulada de pesos 

observados y fa distribucién simulada respectiva 

h) para cada subgrupo compara la distribuci6n observada y simulada, calcula la D de 

Kolmogorov-Smirnov y la probabilidad asociada a éste. 

i) calcula el promedio ponderado de los n estadisticos de Kolmogorov Smirnov 

obtenidos (PPKS). Busca el vector de parametros del modelo que maximiza este 

estadistico, usando el método de minimizacién sin gradiente propuesto por Powell y
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adaptado a la funci6én PPKS por Mayer-Foulkes. En otras palabras, busca la mejor 

aproximaci6n del conjunto de distribuciones simuladas al conjunto de 

distribuciones observadas en cada cosecha. 

J) hace anilisis de sensibilidad del estadistico PPKS ante cambios en parametros 

selectos. Esto facilita la busqueda de valores iniciales de los parametros a estimar, 

y contribuye a jerarquizar los distintos componentes del modelo. 

k) genera archivos de salida que contienen el vector de parametros estimados, !os 

estadisticos de bondad de ajuste, el vector de pesos de cada planta y el vector de 

indices de vecindario asociados a éstas. 

Algunas de las rutinas utilizadas en el programa fueron tomadas de Press et al. 
(1988): 

1. Generador de nimeros aleatorios (secc. 7.1) 

2. Ordenador ascendente de valores (secc. 8.4) 

3. Método de Powell para minimizacién sin gradientes (secc, 10.5) 

4. Comparacién de Distribuciones de Kolmogorov Smirnov (secc.13.5) 

9. Integracién de ecuaciones diferenciales ordinarias (Método de Runge Kutta4 (secc. 
15.1) y contro! adaptable de tamafio de paso para Runge Kutta4(secc.15.2)
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ANEXO C 

Interacciones Ecolégicas y Dinamica Observada en los Dicultivos con 

Cohortes de Rabano-Frijol. 

En este anexo describiremos la dinamica de la comunidad vegetal que sirvid de base 

para el estudio y validacién de los modelos, y presentaremos las evidencias de sus 

interacciones ecolégicas mas importantes en tiempo y espacio. Queremos mostrar 

la complejidad del tipo de sistemas cuyos rasgos dinamicos mas importantes se 

pretende capturar con los modelos estudiados y dar mas elementos para juzgar la 

validez y las limitaciones de los supuestos biolégicos y ecolégicos explicitos e 

implicitos en éstos. Apoyaremos fuertemente la exposicién en graficas y figuras, y 

s6lo nos referiremos en el texto a los aspectos m&s relevantes. Haremos referencia 

por separado a las repeticiones uno y dos del experimento unicamente cuando sus 

diferencias sean importantes. 

e in veci 

La biomasa del rabano sin vecinos crecié siguiendo una trayectoria sigmoidal, con el 

punto de inflexién sesgado hacia la segunda mitad del crecimiento. El periodo de 

crecimiento lento abarcé los primeros sesenta dias, y el crecimiento rapido se 

acompafié de un incremento considerable de la varianza en los pesos, la cual se 

redujo y homogeneiz6 aceptablemente al usar Ja transformacién logaritmica del 
peso (figura C.1). La aitura del follaje del rabano tuvo un comportamiento similar al 

del peso (figura C.1). 

En la primera mitad del experimento el frijol crecié en forma exponencial y, en 
términos relativos, mas rapido que el rabano. Su biomasa decay6 despues de los 91 
dias despues de inciado el experimento, en parte debido a la pérdida natural de 

hojas pero sobre todo por la dificultad que tuvieron las plantas sin vecinos para 

fructificar adecuadamente debido a la fungosis que atacé a las plantas. La varianza 

en esta segunda mitad del crecimiento también aument6 considerablemente y no se 

homogeneiz6 con la transformacién logaritmica del peso (figura C.2). La altura del 

frijol también siguié un proceso similar al del peso pero fa varianza fué mucho mas 

homogénea durante todo el desarrollo (figura C.2). 

La altura maxima promedio del rabano fue de 60 cm y la del frijol de 40 cm. El peso 

fresco maximo promedio del rabano fue del orden de 500 gramos y el del frijol 15 a 
20 veces menor. Esta notable diferencia sefala al rabano como Ja especie 

potencialmente dominante en la asociacién. Sin embargo, el frijol tiene un 

acelerado crecimiento inicial en biomasa, y sobretodo en altura, y un amplio 

despliegue de follaje temprano. Por ello tiene también el potencial para revertir 

esta situacion si se le siembra antes de que el rabano tenga un tamanio critico. 

Ambas especies mostraron cierto menoscabo en su crecimiento al estar aisladas. 

Este efecto varié entre individuos, y se acentuéd con el tiempo.
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Describiremos ahora la dinamica de los dicultivos tratando a cada uno de sus cinco 

grupos de plantas (A3, A2, Al, B2, B1) sin distinci6n de subgrupos. 

Desarrollo del Follaie. Ocupacién del Dosel_y Captura de la Radiacién 

Fotosintéticamente Activa por cada Grupo de Plantas. 

El analisis de las imagenes ortogonales del disefio #1 (figuras C.3 a C.8) muestra 

que durante los primeros 40 dias no hubo casi follaje de frijol ni sobreposicién de 

las hojas de las tres cohortes de rabano 6 un significativo sombreado a distancia 

entre ellas . Alrededor del dia 40 el follaje del frijol B2 interfirid sabitamente con 

las cohortes A2 y Al y codominé el dosel con el rabano A3 hasta el! dia 66. El frijol 

B1 se mantuvo inmediatamente abajo del dosel (compartiéndolo ocasionalmente) y 

siempre por arriba de los rabanos A2 y Ai. En adelante el frijol B2 fue perdiendo su 

posicién en el dosel!; esto ocurrid mas rapido en las bandas de la comunidad con mas 

plantas A3. A los 98 dias y hasta el fin del experimento, ef dominio del dosel por A3 

fue casi total. La dinamica de la altura promedio de cada grupo confirma lo anterior. 

Durante la primera mitad del experimento se aprecié a simple vista Ja distinta 

dinamica de ocupacion del dosel entre las bandas de cultivo que tuvieron mas frijol 

y las que tuvieron mas rabano A3. Se apreci6 tambien en la etapa mas temprana una 

mayor conservacién de la humedad superficial del suelo en las bandas con mas 

cobertura. 

La dinamica de ocupacién del dosel pareciéd ser en algunos aspectos como la que 

ocurre en muchas comunidades naturales en las que plantas pioneras de rapido 

crecimiento (en este caso representada por et frijol) son a la larga desplazadas por 

plantas de crecimiento mas lento pero porte final mayor (representadas por el 

rabano A3). Este es también el caso de sistemas de policultivo cuya posibilidad de 

éxito es particularmente sensible a las fechas de establecimiento de cada especie, 

y que requieren modelarse dinamicamente. 

La radiacién fotosintéticamente activa (RFA) se extinguid en el perfil del follaje 

siguiendo aproximadamente una funcién exponencial negativa, es decir Ja ley de de 

Beer (Hart, 1988; Russel et al., 1989) (figura C.9). Por ello, el ambiente luminico 

promedio de los distintos grupos de plantas difirio mucho mas que sus alturas 

(figura C.10). Ef rabano A3 promedio recibi6 70-100% de la RFA incidente, saivo 

durante las cuatro semanas intermedias en las que compartié el dosel con el frijol y 

recibid solo 40-60%. El rabano A2 promedio recibié entre 80-100 % durante los 

primeros 30 dias, 20-50% durante la parte media y 10-20 % al final de su 

desarrollo. El rabano A3 promedio recibid 40 -60 % en su etapa inicial, 20-40% en Ia 

etapa media y 5-10% en la etapa final. El frijol B2 promedio recibid 80-100% 

mientras co-dominé el dosel, 40-60% en su etapa media, y 10-20% al final. EI frijol 

Bi promedio recibié 20-40% en sus primeras semanas, 40-60% en su etapa media y 

5-20% al final del experimento.
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Fig. C.3. Fotografias digitales en proyeccién ortogonal de una seccién de una subcomunidad 
#1. Ver explicacién en la siguiente pagina.
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Fig. C.4. (Continuacién de la Fig. C.3.) Fotografias digitales en proyeccién ortogonal de una 
seccién de una subcomunidad #1. Imagenes a los 18(a), 25(b), 32(c) y 38(d) dias después 
de ia siembra det grupo A3. En las primeras tres fotografias se aprecian plantas A3 y A2. En 
la cuarta aparecen ya las cohortes A1 y B2. No hay todavia sobreposicion de follaje. En el eje 
horizontal se indican como referencia los surcos 7, 11, 13 y 17.
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Fig. C.5. Fotografias digitales en proyeccién ortogonal de una seccién de una subcomunidad 

#1. Ver explicacién en la siguiente pagina.
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Fig. C.6. (Continuacion de la Fig. C.5.) Fotografias digitales en proyeccién ortogonal de una 
seccién de una subcomunidad #1. Imagenes a los 45(a), 52(b), 59(c) y 66(d) dias 
después de la siembra del grupo A3. Hay sobreposicién de follaje, con dominancia del dosel 
por los grupos A3 y B2. Se distinguen claramente los surcos con mayor cantidad de frijol.
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b) 

  
Fig. C.7. Fotografias digitales en proyeccién ortogonal de una seccidn de una subcomunidad 

#1. Ver explicacién en la siguiente pagina.
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Fig. C.8. (Continuacién de la Fig. C.7.) Fotografias digitales en proyeccién ortogonal ce 

una seccién de una subcomunidad #1. Imagenes alos 70(a), 77(b), 90(c) y 98(d) dias 

después de la siembra del grupo A3. Se aprecia el creciente dominio del dosel por el grupo 

A3.
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Fig. C.9. Porcentaje de la radiacién fotosintéticamente activa (RFA) incidente que esta disponible a diferentes alturas sobre el nivel del suelo, 
en 6 estadios de desarrollo del sistema (66 a 123 dias después de la siembra de A3). (a) intersurco 6; (b) Idem repeticién 2; (c) intersurco 
9; (d) Idem repeticién 2. En el intersurco 6 predominan los rabanos A3 y A2; en el intersurco 9 los frijoles B2 y B1.
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El status luminico promedio de algunos grupos no cambié en forma monoténica con 

el tiempo sino que tuvo descensos y/o repuntes intermedios. Es decir, !a captura de 

recursos y ja habilidad competitiva de cada grupo no fué dinamicamente simple; Sin 

embargo, podemos decir que, en general, condujo a la creciente dominancia de A3 y 

la consiguiente reduccién de los demas grupos. 

Las diferencias en tamafo de semilla, tasa de crecimiento, arquitectura y fenologia 

entre el rabano y el frijol colocé en una condici6n de competencia por tuz muy 

diferente a las cohortes A1 y B2 durante la primera mitad del experimento, a pesar 

de haber sido sembradas en ta misma fecha. 

La posicién en el gradiente de altura no solo afect6 la disponibilidad de RFA. En la 

segunda mitad del experimento, una proporcién importante de las plantas de frijol 
sufrid el ataque del hongo Sclerotinia sclerotiorum que se agudiz6 al estar en el 

ambiente sombrio y c4lido-hGmedo creado por el dose! de rabano A3. La enfermedad 

interactu6 con los efectos directos de la escasa radiacién, redujo aun mas el 

crecimiento, y aceleré la pérdida de hojas. Este fenémeno fue incorporado a los 

modelos en forma ad hoc. 

i6n i { 

A los 35 dias el peso fresco de las plantas de los cuatro grupos ya establecidos era 
ligera pero significativamente mayor en la comunidad que en las plantas aisladas 
(prueba de Tukey, p<0.05). Esto sugiere un efecto de facilitacién directa 6 efecto 
nodriza, cuyos mecanismos, aunque no fueron documentados en esta investigaci6n, 

parecen haber estado relacionados con una mejor conservacién y aprovechamiento 
de la humedad dei suelo en la etapa temprana del crecimiento donde las plantas 
tuvieron vecinos. En este estudio el término facilitacién significa simplemente una 
ganancia en peso respecto de plantas que perdieron temporal o definitivamente una 
parte de su potencial de crecimiento por el hecho de estar aisladas y expuestas a 
factores ambientales adversos. 

Conforme las plantas crecieron y el trastapo entre individuos aumentd, la diferencia 
entre las plantas con y sin vecinos cambié de signo y se volvid crecientemente 
negativa. Esto se aprecia al comparar las curvas de crecimiento del peso fresco con 
y sin vecinos (figura C.11) y, sobretodo, la dinamica de la razén del peso promedio 
con vecinos al peso promedio sin vecinos (PCV/PSV) (figura C.12). Cada especie y 
cohorte tuvo su propia forma de transitar de la facilitacién neta a la interferencia 
neta. El rabano A3 tuvo facilitaci6n neta hasta los 60 dias en la repeticién uno y 
hasta los 45 dias en ta repeticién dos. Los grupos A2, Al, B2 y B1 ya no mostraron 
facilitacién neta en la cosecha de 49 dias en ninguna de las dos repeticiones. Los 
frijoles, sin embargo, se mantuvieron en general cerca de la linea divisoria entre 
ambos efectos netos hasta los 80 dias. Esto se explica en parte por la mayor
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Fig. C.11. Crecimiento en peso de rdbanos y frijoles con y sin vecinos. Ver explicacién en la siguiente Pagina.
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Fig. C.11. Continuacién. Crecimiento en peso fresco de raébanos y frijoles con y sin vecinos. Para las 

plantas con vecinos se presenta el promedio y la desviacién estandar; para las plantas sin vecinos sdlo el 

promedio. Los tiempos sefialados con * denotan diferencia significativa entre plantas con y sin vecinos (HSD 

de Tukey; p<0.05). (a) grupo A3; (b) Idem repeticién 2; (c) grupo A2; (d) Idem repeticién 2; (e) grupo 

A1; (f} Idem repeticién 2; (g) grupo B2; (h) Idem repeticién 2; (i) grupo B1; (j) Idem repeticion 2.
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Promedio de plantas con vecinos (PCiV/PSV). Cuando esta raz6n vale mas que 1 6 -mas_conservadoramente- 
mas que 1.5 se puede interpretar que el individuo experimenté facilitacion neta; en caso contrario, que 
experiment interferencia neta. (a) grupo A3; (b) Idem repeticién 2; (c) grupo A2; (d) idem repeticién 2; 

Idem repeticién 2; (i) grupo Bt; (jjidem 
repeticion 2. Se aprecia que en ciertos momentos, hubo individuos de! mismo grupo experimentando 
facilitacién neta e interferencia neta. 

(e) grupo Aq; (f) Idem repetici6n 2; (g) grupo B2; (h)
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sensibilidad de los frijoles al aislamiento y en parte por su mayor permanencia en 6 

cerca del dosel. 

No todos fos individuos de un grupo tuvieron la misma dinamica en el transito de la 

facilitaci6n neta hacia la interferencia neta. En algunas cosechas la variacién en el 

cociente PCV/PSV colocé a los individuos de un mismo grupo a ambos lados del 

lindero entre estos dos efectos (figura C.13). La varianza calculada seguramente 

esta exagerada, pues cada individuo con vecinos se comparé contra el individuo 

promedio de su misma edad y sin vecinos. A pesar de ello es creible que, en ciertas 

etapas, individuos de la misma especie y cohorte hayan experimentado efectos 

netos opuestos debido a las diferencias en su vecindario particular y a su distinta 

respuesta fisiolégica a las condiciones positivas y negativas generados por éste. 

Los grupos muy suprimidos sufrieron un efecto de interferencia mas definido: en el 

caso de los rabanos no hubo después de los 50 dias ningiin individuo A1 con un 

PCV/PSV mayor que 1.5 (un lindero facilitacién/interferencia mas conservador, 

dado el sesgo en la varianza) mientras que en el grupo A3 fueron comunes hasta !os 

80 dias en la repetici6n uno y durante todo el experimento en la repeticién dos. 

Elefecto de Cohorte sobre el status competitivo de ta planta 

Et retraso en la siembra puede tener en ocasiones efectos mas importantes que los 

de un incremento sustancial en la densidad. 

Esto se evidenciéd en un experimento previo. Este consistié de la asociacién de dos cohortes de rébano 

(Grandes=G y chica=c ) a dos distancias de siembra(45 y 90 mm). La diferencia de edad entre cohorte fué de 

14 dias, Las parcelas tuvieron un arreglo en panat y al centro de cada una de sus 18 celdas hexagonales con 

competencia completa hubo una planta blanco. Se establecieron 8 tipos de parcela: 

GG30 GG45 

Gc90 Gc45 

cG90 «cG45 

ec90_ so cc45 

donde p.ej. cG90 significa "planta blanco (central) chica rodeada de 6 grandes a una distancia radial de 90 

mm". Los ocho tipos de parcela se cosecharon en dos ocasiones con diferencia de 14 dias. 

1.El efecto de 14 dias de retraso: Las plantas blanco de ta parcela cG45 pesaron 44% menos que las de GG45 

a edades comparables. A una densidad 4 veces mas baja la perdida no fué mucho menor (35%). La ganancia 

relativa para las plantas que rodearon a la retrasada fué poca: a densidad alta, las plantas vecinas G 

aumentaron 6% al tener como blanco una c en vez de una G, y a densidad baja no difirieron 

significativamente (prueba de Tukey; p > 0.05). 

2. El efecto de cuadruplicar la densidad: La planta blanco de la parcela cc45 no difirié significativamente de 

la de cc90 (prueba de Tukey ; p > 0.05). La planta blanco de cG45 perdié 26% respecto de la de cG90, menos 

que el 44% perdido por 14 dias de retraso.
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En la asociacién rabano-frijol se aprecié que diferencias aritméticas de 14 dias de 

retraso produjeron diferencias geométricas en las trayectorias del peso de las tres 

cohortes de rabano a edades comparables (pruebas de Tukey; p < 0.05 a partir de los 

63 dias) (figura C.14). Por el contrario, en el caso del frijol, las trayectorias no 

fueron significativamente distintas entre las dos cohortes (pruebas de Tukey; p > 

0.05) (figura C.14), atin en la fase previa a la enfermedad. Hubo una tendencia de fas 

curvas a separarse en el momento de la fructificacién, pero la fungosis la anul6é 

posteriormente. Es evidente, otra vez, que el frijol y el rabano tuvieron una 

sensibilidad muy distinta al retraso. 

  

Las plantas sometidas a una cantidad menor de RFA que la que satura su aparato 

fotosintetizador detectan esta merma(Ballaré et al.,1995), y sufren cambios en su 

forma y fisiologia que aumentan su probabilidad de tener un mayor acceso a la 

radiacién. Los procesos mas evidentes son el crecimiento en la direccién de la 

maxima radiaci6n, la etiolacién de tallos, peciolos y laminas, el desprendimiento de 

las hojas con aparente balance energético negativo, y la mayor asignacién de 

recursos a los d6rganos fotosintetizadores en detrimento de fos no 

fotosintetizadores. 

El hipocotilo del rabano crece como Organo de reserva. En el individuo sin vecinos fa 

raz6n entre el peso seco del hipocotilo y el peso seco de los érganos 

fotosintetizadores (PSH/PSOF) sigue una trayectoria aproximadamente parabdlica 

(figura C.15). Quince dias despues de la siembra su valor es muy modesto (0.10- 
0.15); crece hasta alcanzar el maximo alrededor de la mitad del desarrollo (0.60), y 

disminuye en adelante hasta un valor préximo al inicial (0.10-0.30) cuando ocurre la 
fructificacién. Esta caida se debe al desarrollo de un pesado pediinculo floral, y no 
tanto al consumo de una parte de las reservas en este proceso, pues la funcién mas 
importante del hipocotilo es otra: la especie silvestre de la que proviene e! rabano 
cultivado vive dos o tres afios, y las reservas del hipocotilo sirven 
fundamentalmente para garantizar recursos a los rebrotes del afio siguiente. 

Los rabanos A3 de ia asociacién mantuvieron esta razén de pesos en valores 
similares a los de la planta aislada hasta los 50 dias (figura C.15). Después las 
trayectorias se alejaron para volverse a. juntar al final del experimento. La 
trayectoria de éste indice siguiéd teniendo un maximo a la mitad dei desarrollo. Por 
el contrario, en los rabanos A1, el valor de esta raz6n se mantuvo practicamente 
constante y en su valor mas bajo durante todo ei crecimiento. Los rabanos A2 
tuvieron un comportamiento intermedio. En las tres cohortes disminuyd 
significativamente la proporcién de recursos asignados a la reserva y en la cohorte 
mas suprimida este cambio fué muy acentuado.
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A mayor desventaja en el gradiente luminico hubo mayor elongacién de las plantas 

de rabano durante la fase temprana del crecimiento (figura C.16). Los individuos en 

desventaja dispusieron en forma erecta sus hojas, alargaron su peciolos e hicieron 

sus laminas mas angostas. En algunos casos el hipocotilo se alarg6 para aumentar ta 

altura de la planta. En otro experimento previo con rabano y con maiz (Garcia- 

Barrios, datos inéditos) encontramos para ambas especies que las plantas etioladas 

tuvieron, en su fase temprana de crecimiento, un vastago ligera pero 

significativamente mas pesado que sus congéneres no etiolados sembrados a menor 

densidad. Esto es consistente con los efectos de facilitaci6n temprana producidos 

por las mismas condiciones que propician ta etiolacién y con los cambios en la 

asignaci6n de recurso que experimenta !a planta etiolada. Evidentemente este mayor 

peso es un fenémeno pasajero, pero en algunos casos puede tener consecuencias 

positivas y perceptibles en el estado final de la planta. 

E! patr6én de asignacién de recursos a distintos érganos se modificé poco en el caso 

del frijol (figura C.17). Aunque éste mostr6 signos de etiolacién, la diferencia entre 

ta altura de planta de las dos cohortes no fué significativa (figura C.18). Sin 

embargo, las hojas cotiledonarias se dispusieron claramente mas arriba y mas 

erectas en la cohorte tardia B1, pues ésta germin6éd en un ambiente luminico ya 

afectado por los vecinos (figura C.19). 

ELE fe la Conf - ari 

La naturaleza sésil de las plantas y el conocido efecto de la densidad de poblacién 

sobre su crecimiento y rendimiento hacen esperar una relacién estrecha entre el 

desempefio de una planta blanco y uno 6 mas atributos del vecindario. Esta relacién 

ha resultado sin embargo evasiva y experimentalmente poco robusta, y se ha 

descrito como una débil sefial en medio de ruido estocastico en la mayoria de los 

estudios sobre el tema. Comenzaremos por exponer algunos observaciones y 

conjeturas sobre los diversos factores que determinan la sensibilidad de la planta 

blanco a la configuraci6n de su vecindario. Despues estudiaremos si el cambio de 

configuraci6n de vecindario diferencié significativamente a los subgrupos de cada 

grupo de plantas en distintos momentos del desarrollo de nuestra comunidad 

experimental. 

El status competitivo de una planta blanco se modifica cuantitativa y 

cualitativamente con el desarrollo del sistema sin seguir necesariamente una 

direcci6n Gnica. En una comunidad de alta densidad como la construida el individuo 

promedio transita por tres estadios de interacci6én con su vecindario: , 

a) En una primera etapa, las plantas estan ecolégicamente aisladas, sea porque 

todas son muy jévenes y estan relativamente distantes, o bien porque las plantula 

atin depende fundamentalmente de sus propias reservas. No hay relaci6n entre el 

indice del vecindario y el peso de la planta blanco. Evidentemente, las plantulas que



‘g ugIoadas Wap] (q) ‘ajqesoney soueW BoluIUIN] UO[OIPUOD BUN OD sayOYOO 
SB] OUSIWUIDSIO Ns ap ojoJU je UOFeWVOWedxe enb UoIeBuOJa s0AEW B| BlOaIde ag “(Go‘O>d ‘AYN EP GSH) Ly A ey OP Selpaw se] aulUa 
eaeoluBls elouaseyip uejoUap , UO. sope;eUas sodwal} so] ‘ty A ‘ey ‘ey sodni6 soj ap esnye e] ue olpalwoid ojuaIIIaID (2) “91°95 “BIg 

wo ao iw 

(esquiais 2] ap sandsap sep) seyuejd se] op pepy (eiquais B| ep sendsap seip) sejuejd se] ap pepy 

oet 00} 08 09 ov 02 0 ozk oor 08 09 oF 0z 0 
  

Ot 

0¢ 

oe 

Ov 
(Swd) 

BwUeig 
ep 

eunyy 

os 

  
09 709 

    Oz * OL 

  
{swo) 

e
u
e
i
d
 

ap 
e
i
n
y
y
 

 



‘Z ugjonedas wap] (q ‘oseo eped Ue HI Sd/ASd UOZE! BISe ap 
JEPURISS 1019 | -+ BIpaU zB] BJUeseld ag “sajuayeainbe sepepe e ‘ 1g A zg sodniB soj ue A soujoaA Uls B]UEld eB} Ua Sefoy + O|[e] Ep Ooas 
osad ja A seurea ap ooas osed ja aqua ugzed e| ap BojweUIG (2) ‘[Ofl4) ep ejUeId e] Ue sosinoel ap UOIOeUBISe e] UO soiquey “21°9 ‘Bi4 

  

SOUKSAUIS-—@- 7qQ-—F lq 
      

(eiquia)s &] ep sandsep seip) sejue;d se) ap pepy 

  

  

    
    

091 ov 02k oon 08 09 . {e:quias e} ep sendsep seyp) sequel se] ap pepy 
bose 0 oot orl oz ooL og 09 

t + 0 

10 
= / 0 = x x - a = 

zo x 
- ~2 / zo 

60 Ze eo 

_ e we 
+ vu -— 

= x - v0 @ v0 8 

so 8 $0 8 

90 90 

£0 £0 

go _ 80 

60 
60 

(q {e



  

BAeoyUBIS eloUelejIp UejoUap 

OOL 06 

(esquiais eB) ep sgndsap sejp} sejuejd sey ep Pepa 

08 02 og os 

-z uoloedes wap (q) “(so'o>d ‘Aexn, ep GSH) Fa A Za ep seipew se] e11US 

, uoo sopejeyas sodwal} so] "1g A zq sodni6 soj ap eunye 2] ud olpeswoid oyuaiwj9esg (8) ‘BLD ‘Big 

  

  
SOUIBA UB —O— za lg -*K— 

    

oF oe 

  

  

OL 

SI 

02 

Se 

0€ 

(swo) 
BweId 

ep 
Banyy 

Se 

Or 

sv 

  os 

(a 

(esquials e| ep sandsap sejp) sequel se] ap pep 

OoL 06 os OZ o9 os ov oc 

  

Ob 

st 

0@ 

Se 

oe 

(sw) 
ejueld 

ep 
einiy 

  
Se 

oF 

Sv 

  os 

(e



  

coe INU Arens Pane 
Nea 
es 

as 

  
Fig. C.19. Perfil del surco 9 (disefio #1) alos 63 dias después dela siembra de A3. Se alternan individuos de 
Frijol B1 y B2. La cohorte mas tardia (B1) muestra mayor elongacién del tallo y hojas cotiledonarias mas erectas, 
lo cual las coloca entre 5 y 8 cms mas arriba que las de la cohorte avanzada (B2).
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nacen bajo o muy cerca de individuos mayores que ellas pueden transitar por esta 

etapa en forma muy rapida e imperceptible. 

b) En una segunda etapa, las plantas y sus vecinos acercan su follaje a tal grado que 

hay facilitaci6n neta. Una vez que ésta ha actuado por tiempo suficiente, se espera 
una relaci6n positiva entre el peso de la planta blanco y el de sus vecinos. (Cuando 
la fertilidad del suelo es heterogénea y en parches, puede presentarse tambien una 
correlacién positiva que se confunde con la primera ; la diferencia es que la segunda 

es por lo comtin mas persistente). 

c) En una tercera etapa, el traslape del follaje produce interferencia neta. Una vez 
que esta interferencia ha actuado por tiempo suficiente, se espera una relacién 

negativa entre planta blanco y vecindario. Conforme la comunidad crece, el efecto 
se acentua (no finealmente) si la planta queda en desventaja frente a otras. 

El status competitivo de una planta puede modificarse no solo en la direccién 
temporal descrita; ésta puede cambiar de sentido mas de una vez: asi, plantas en 
algun momento en desventaja pueden eventualmente alcanzar el dosel y no solo 
reducir la interferencia de su vecinos sino volver a beneficiarse de ellos. Plantas 
que han alcanzado esta posicién privilegiada pueden perderla nuevamente al 
desarrollarse otros individuos dominantes. Estas situaciones pueden parecer poco 
comunes en un dicultivo convencional muy simple, pero son posibles en sistemas de 
cultivo diversificado mas complejos. 

La sensibilidad a diferencias en la configuracién del vecindario depende en forma no 
lineal del status competitivo de fa planta blanco: en general puede esperarse que las 
plantas que dominan muy claramente el dosel y cuya biomasa es mucho mayor que ta 
de sus vecinos sean relativamente insensibles a cambios pequefios en la 
configuracion de su vecindario, sobretodo cuando la competencia es asimétrica. Lo 
mismo podria esperarse de las plantas muy suprimidas a pesar de estar en el 
extremo opuesto de la jerarquia, pues su acceso a los recursos no mejora con 

cambios pequefios en el dosel que las cubre. Las plantas mas sensibles podrian ser 
las que tienen un status competitivo intermedio, pues perciben mas la "textura" del 
vecindario. 

El grado de diferenciaci6n de un vecindario respecto de otro no muy distinto 

tambien cambia de manera no lineal con el tiempo: cuando los vecinos son pequefos 

y/o estan distantes, y la interaccién es débil 6 nula, las diferencias entre una 

configuraci6n de vecindario y otro son intrascendentes. Mas adelante, cuando los 

follajes se aproximan y traslapan parcialmente, las diferencias de configuracién se 

traducen en distinta geometria del dosel y por lo tanto diferencian el crecimiento 
de plantas blanco por lo demas similares. Cuando el traslape de follajes es muy 
alto, el efecto del dose! tiende a homogeneizarse espacialmente y diferencias 
pequefias en la configuracién del vecindario se desdibujan o desaparecen. Esta 

dinamica depende obviamente de qué atributo del vecindario se haya usado para
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diferenciar configuraciones (especies, biomasa, diametro de copa, geometria 

detallada del dosel, RFA, etc), pero en general es valida para la mayoria de los 

criterios comunmente usados. 

Es pertinente mencionar que modificaciones no muy fuertes en la densidad de 

siembra del sistema experimental estudiado pueden verse simplemente como un 

cambio en la escala de tiempo en lta que ocurren los dos procesos no lineales 

descritos (i.e., cuanto mas denso, mas apretadamente ocurrira en el tiempo este 

transito en el status competitivo de la planta y en la efectividad de una diferencia 

de vecindario). Si hubiéramos manejado una densidad un poco menor, habriamos 

visto en esencia lo mismo en mas tiempo; sin embargo, con una densidad mucho mas 

baja las no lineatidades habrian sido quiz4s menos claras. 

Los individuos de una misma especie y cohorte - colocados en idéntico ambiente 

externo a la planta - acumulan biomasa, fa asignan a sus Organos y la distribuyen en 

el espacio de manera a veces muy distinta, pues pequefias diferencias en su genotipo 

devienen en fuertes diferencias fenotipicas que son amplificadas por la 

realimentaci6n positiva propia del crecimiento. 

Cuando la planta crece en la vecindad de otros individuos, sus interacciones tambien 

realimentan estas diferencias y las hacen crecer con el tiempo si el sistema es 

divergente. Es decir, la varianza en estos sistemas no puede verse simplemente 

como ruido blanco (i.e., ruido estocastico o error experimental), sino que tiene un 

fuerte componente determinista. Son excepcionales los casos en que pequefias 

diferencias aleatorias en la biomasa, tamafio, area foliar de las plantas (por 

ejemplo, las provocadas por herbivoria) no son amplificadas por las interacciones 

entre plantas en un sistema divergente. 

Debido a lo anterior, en casos extremos, los distintos miembros de un subgrupo de 

plantas pudieran diverger !o suficiente como para confundirse con las sometidas a 

otros vecindarios nominalmente distintos. 

En esta investigacién sometimos cada uno de cinco grupos de plantas blanco 

(diferentes en especie y/o edad ) a no menos de 10 vecindarios, potencialmente 

distintos en cantidad y calidad de biomasa. Previo al analisis, presentamos en 

forma desagregada los pesos de los distintos subgrupos de cada grupo en siete 

edades del sistema (figura C.20). Se aprecia de inmediato que en cada cosecha solo 

algunas distribuciones son presumiblemente diferentes entre si y que las 

diferencias se desdibujan conforme pasa el tiempo. Lo primero es de esperarse 

porque las diferencias entre vecindarios también fueron sutiles, y lo segundo porque 

la varianza crece considerablemente en un sistema divergente como éste. 

El efecto del vecindario local de las plantas fué bastante mas sutil y complejo que 

el efecto de cohorte. La variacién de peso entre los tipos de vecindarios a los que se 

someti6d una cohorte fué alta (el vecindario m4s pesado fué dos a cuatro veces
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mayor que el mas ligero en todos ios casos) pero esta variaci6n fué hasta un orden 

de magnitud mas intensa entre las plantas de la cohorte y se expres6 

fundamentalmente como una aita variacién entre plantas sometidas al mismo tipo 

nominal de vecindario y en menor grado como una diferencia significativa entre 

estos subgrupos. 

Investigamos si las plantas de los distintos subgrupos de un grupo fueron 

significativamente diferentes entre si en algun momento del crecimiento. Para cada 

grupo y cosecha del sistema hicimos todas las posibles pruebas pareadas de 

Kolmogorov-Smirnoff entre subgrupos. El nivel de significancia para rechazar la 

hipdétesis nula de no diferencia fué muy rigurosa (p < 0.001) a fin de contrarrestar el 

sesgo que genera realizar numerosas pruebas pareadas (Sokal y Rohlf 1981). 

Repetimos esta experiencia para comparar el peso de los vecindarios no ponderados. 

En cada grupo y cosecha, sdlo entre15 y 30% de los vecindarios (no ponderados) 

fueron significativante distintos entre subgrupos (figura C.21) y lo mismo ocurrié 

entre las plantas blanco respectivas (figura C.22) . La poca diferenciacién de los 

subgrupos pudo deberse a que plantas de la misma cohorte con pequehas diferencias 

en su momento de germinacién y en sus tasas intrinsecas de crecimiento, cuando 

son sometidas a interferencia fuerte, pueden diverger mas debido a estos factores 

que a su diferencia 0 similitud de vecindario. 

La diferencia sutil entre los pesos promedio de subgrupos no compromete el 

requisito de independencia lineal de los indices de vecindario de tos sistemas 

diferenciales deterministicos (pues esta depende mas bien de que los anillos de 

vecinos tengan diferentes combinaciones de individuos de las distintas cohortes de 

una especie, y estas si se diferenciaron claramente) pero seguramente contribuye a 

hacer menos nitidas algunas de las sefales deseables para la evaluaci6n de las 

premisas del modelo. Para el caso del sistema experimental estudiado, la situaci6n 

que los modelos deben reproducir no es entonces la de una clara diferenciacién 

entre subgrupos sino, por el contrario, su relativa semejanza a pesar de su 

diferente composicion nominal. La otra prediccion importante que se espera del 

modelo es el aumento en la varianza intrasubgrupo con el paso del tiempo. Esto 

ultimo es considerado explicitamente en las versiones estocasticas del modelo de 

Vandermeer y modelos afines. 

Buscamos mas detenidamente algun tipo de evidencia que mostrara la manera en que 

cambia la sensibilidad de la planta blanco a su vecindario segdn el status de ambos 

a lo largo del tiempo. Seleccionamos pares de vecindarios trihexagonales con 

cohortes permutadas que hubieran resultado significativamente distintos en la 

mayoria de los estadios del sistema. Encontramos tales pares para dos subgrupos de 

plantas blanco A3 y para otros dos de plantas blanco Al. En cada caso comparamos 

las plantas blanco correspondientes en los siete estadios de crecimiento 

Encontramos un patron ruidoso pero acorde a las conjeturas cualitativas sobre el 

efecto de vecindario hechas parrafos atras: En el caso del grupo A3 dominante 

 



  

‘aquainBis eulbed 
8] Ud UO|OBOIIdXe JeA “eYOasOD Eped Us (100'0>d) SeATeoyIUBIS UOLeyNSe1 enb AoUUS AcLOBoW]OY ep sepealed seqanid ep o1eWNN “12°90 ‘Bly 

  

  

        

  

      

mupesog, eupesog, . pypesog 
9 s v & @ ‘ 0 Z 9 s ’ € z t 0 é 9 $ ’ € 2 4 0 

+ : 0 -- ° 0 }-__+-—-@—___@---_-}-. __+ __} 19 

e I ° L 4 e ° i 

e 2s zz ° . 23 
a t a ® & oO 

eg ey ep o a oD. com Cr 
B 8 8 + ¥U to vo 
5 : 3 g g a e sf oB e SB 
& & & 
a Rw nw 

° 1 9H e 9” + 89M 

Z ° Z Z 

8 ~ 8 8 

eV & cv op LV oq 
Bupesod, BIpesog eypesoD 

3 s ¥ £ z b 0 Z 9 Ss ¥ € z I 0 Z 9 S ’ € z 1 0 
e o 0 e e ° + i + ° 0 I ' Le ' e \ 0 

+t i! l 

+2s ° ; ez . ze 
$ g $ a xu BD +¢€ e € e 5 5 ° ° & g 5 g e 70 PU e e vo 
2 g g $ S 8 a 

a 
$8 ° sB sg 

Q 3 a oO x x 
x ¢ 

9 9% 9n 

Z é Z 

8 g 8 
EV (e eV fo : LV (e



v & 
  

cd 

cd 

° 
@ 

"S’y) 
Op 

sepeerey 
seqonig 

ep 
‘ON 

nN 
7 

  f 

z 
o 

; 
+ 

°o 
a
 

'S'y 
op 

sepeaeg 
seqenig 

ap 
‘ON 

+ nN 

  

Z 9 
oe—__—_____e--——_++__.___e—__;, 

s 
BUpSSOg, 

v € @ 

la 

ld 

L 

  iC 

0 

  ~
 Dm 

o 
2 

2° 

“S'y 
OP sepeared 

Seqeruy 
Bp 

‘ON 

nN 

gt 

t 

“S° 8p sepeared seqenid op ‘ON 
+ 

a 

‘e uolonedes wep) (f) ‘zq ep odniy (I) 
*@ ugionedes wep; (y) ‘1g ep odnis (6) 
‘@ ugionedal wap (J) ‘ey ep odmin (9) 
'@ ugioneda: wep (p) ‘ey ep odnid (0) 
‘@ ug}onedas wep| (q) ‘py ep odnip (e) 

“pg Aey joliay ap odnab epeo ered ‘ 

sepeaed seqenid sz Aey oueqe, ap odruf epeo 

eBieq ‘oour|q sejuejd ap sodnifiqns sop ep osed 
ep uy [ap seuUgIoNqysip sey eredwoo eqenid 

pen “eysesoo epeo ue (100'0>d) seaneoyiubis 

ue}jnsas enb AounNWS AoloHowjoy ap sepeaied 
seqenid ap olawnN ‘uglenuUCD “12°9 “Bi4



“eulbed aquainfis 
B] Ua UgIed|dxe JaA “eyasco epeo ue (100°'0>d) seaneouBis uoseynsel anb AowlWS AcIOBoW}OY ep sepeared seqanid ep oseWINN eo ‘By 

  

  

        

  

      

Apesod eupesog, BypesoD 
zZ 9 s v € @ L 0 £ 9 s v & z L 0 Z 9 s v € @ t 0 
e t 0 H+ — + __+_$_+—__ + 9 0 

b rb 
re 

az é 2 
& -y & & 

° ry 2 Le ® g e e g & 
é & & ° by roo e a) 
; ; : gz e g 2 

sg B e Lg B 
2 e *8 = 

9b ° e wo ° 9b 

~ OL 
e Z e é 

e 

e eo . g Ze e e g 

ev cv ofp Ivy @ 
eypasog eypesog, eypasog, 

4 9 s v £ @ L 0 4 9 § v & @ t Qo 2 9 s ? & @ L 0 
I ©. L ry 1 4 2 oO oO + + 0 

t ° e tb 
+ & 

° ° 23 e e z L2z 

& e e + 3 S 
Le? 2 e e e Lex 

& & g 
a g 2 1 & |, 2 e ve e e 9 2 s 

é g a SB a o e sf 
S pes s Fad x“ Rn 

9H wo - 9M 

° Ob 
Z Zz 

° 8 a 8 
ev (a ev (9 LV (e



v € 
  

OL 

St 

“S') 
8p 

Sepealey 
seqend 

Sp 
‘ON 

o¢ 

  se 

v 

  
  

cd 

ca 

oO 

S° 
ep sepeeseg 

seqenid 
ep 

‘ON 

» 
o nN 

  SZ (1 

+a 

‘a   (6 

“S') 
Op 

Sepeoley 
Seqenig 

ep 
‘ON 

0g 

se 

°
 

“91 
ap 

Sepesieg 
seqénid 

ep 
‘ON 

w - 
° nN 

S@ 

“zg ugpnedes wep) (f) ‘zq ep odnix (|) 
‘g uolonedas wap; (y) ‘1g ep odnin (6) 

‘@ ugonede: wep} (J) ‘ey ap odruy (9) 
‘@ ugionedes wep! (Pp) ‘zy ap odniy (0) 
‘2 uoronedes wap (q) ‘Ly ap odnin (e) 

“pghey 
{oft4s ap odnub epeo eied ‘sepeesed seqanid gz 

Aey oueqes ep odniB epeo ereg ‘oourq seed 
ap sodmifqns sop ap souepulosa so) ap osad 9p 
sauoionqiisip se; exedwioo eqend eped ‘eyossoo 

eppeo ua = (400'0>d) seaneoyuBis uoreynsa, 
amb = aouuuS)=—s AIOBoWJOYy = aps sepeayed 
seqonid ap oleawnN ‘ugloenunUu0g ‘zz"D ‘614



    

  ° °   

  

be B2 

A3 A2 
Planta blanco A3, BI Al 

del Disefio 2 
(surco 30) BI wo eas 51 Tenemos dos subgrupos de 

A3 A2 plantas blanco A3  cuyos 
BI Al vecindarios difieren como 

resultado de substituir 

vecinos B1 por B2 y 
viceversa. 4Son semejantes 

estos subgrupos en el peso 

Bt BI de indari nm su AB Ag su vecindario y @ 

Pianta blanco A3, Be At propio peso alo largo del 

del Disefio 3 Bo Be proceso de crecimiento? 

(surco 50) BI BI 
A3 A2 

Be Al 

Semejanza entre los vecindarios 

a) b) 
1 41 

G 0.8 40.8 

3 : 20.6 £08 

8 3 
B 0.4 $0.4 

4 4 | 
z 0.2 Foe 

| 

04 ‘ ee, 0 | 
° 1 2 5 6 7 9 2 3 4 5 6 

Cosecha Cosecha 

Semejanza entre fas plantas blanco 

c) d) 
1 ] 1 | 

oO ost GO.8+ 
<x | x 
3 $ 
90. ; 90.6 
8 3 
Bos Boa 

3 3 
z 0.2 &o.2 

0 0 
* coset 

Fig. C.23. Probabilidad de la semejanza entre 2 subgrupos de plantas blanco A3 y entre el peso de sus 

vecindarios en siete estadios de crecimiento. La probabilidad evaluada es la del estadistico D cd 
Kolmogorov-Smirnov. (a) Semejanza entre sus vecindarios; (b) 
plantas blanco; (d) Idem repeticién 2. 

Idem repeticiédn 2; (c) Semejanza ce 

tea



  

Al 

A3 Bi 
B2 B2 Al 

Planta blanco Ai, B2 _ Ag 
.del Disefio 2 

BI Ae Tenemos dos subgrupos de (surco 31) A3 Bt 
Bo Be A1 plantas blanco Ai cuyos 

B2 A2 vecindarios differen como 

Ai resultado de = substituir 
vecinos B1 por B2 y 

viceversa. 4Son semejantes 

Al estos subgrupos en el peso de 
A3 B2 su vecindario y en su propio 

BI Bi Al peso alo largo del proceso de Planta blanco A1, BI A2 | 
i 9 

de} Disefio 3 Be A2 crecimiento? 

(surco 51) A3 ~~ B2 
Bi 81 Al 

BI A2 
Ai 

Semejanza entre los vecindaros 

» =
 

a
 

=
 

  p b 

  

° ny o a a o ~ 

° 

Pr
ob

ab
il

id
ad

 
de

 
la 

D 
de
 

K.
S.

 
2 

2 
2 

2 
nn

 
a 

a 
@ 

- 
+ 

/
 

Pr
ob
ab
il
id
ad
 

de
 

la 
D 

de
 

K.
S.

 
2 

2 
° 

2 
iy
 

B 
@ 

@ 
= 

oO
 
-
—
 

4
 

+ 
+
 
t
t
 

n oa b a D ~ 

Semejanza entre las plantas blanco 

c} qd) 
VT 1 

°   

3 4 5 6 7 ° oO 1 2 3 4 5 6 7 

Cosecha Cosecha 

Fig. C.24, Probabilidad de la semejanza entre 2 subgrupos de plantas blanco Ai y entre el peso de sus 
vecindarios en siete estadios de crecimiento. La probabilidad evaluada es ta del estadistico D ce 
Kolmogerov-Smirnov. (a) Semejanza entre sus Vecindarios; (b} Idem repeticién 2; (c}) Semejanza entre 

las plantas blanco; (d) Idem repeticién 2. 

  

ny 

Pr
ob

ab
il

id
ad

 
de

 
la 

D 
de

 
K.

S.
 

° 
° 

2 
S 

n
 

-»
 

oD
 

ao 

O
p
t
 

+
 

+
 
—
_
 

Pr
ob

ab
il

id
ad

 
de

 
la 

D 
de
 
K.

S.
 

o
 

o
 

°
 

Oo 

ip
 

b 
o 

a 

 



87 

(figura C.23), parece haber una baja sensibilidad inicial al vecindario cuando las 

plantas se sobrelaparon poco, seguida de una etapa intermedia de sensibilidad 

cuando el grupo co-dominé el dosel con el frijol B2 y finaimente una nueva etapa de 

insensibilidad cuando A3 se hizo claramente dominante y rebas6 en altura a todos 

los dem&s grupos. Este patron es mas claro en fa repeticién dos y sélo se sugiere en 

la repetici6n uno. En el caso del grupo suprimido Al (figura C.24), las diferencias de 

fa planta blanco fueron mucho més erraticas e infrecuentes y no mostraron un 

patrén temporal, como se podria esperar. 

Sintesis del anexo; 

La comunidad que construimos experimentalmente fué mas diversificada y compleja 
que un dicultivo convencional. Esta complejidad obedecié a la estrategia que 
adoptamos para validar el modelo. El establecimiento y crecimiento de la comunidad 

fué exitoso, a pesar de la enfermedad del frijol. 

Las plantas sin vecinos vieron mermado su crecimiento presumiblemente por fas 

condiciones ambientales moderadamente adversas a las que estuvieron expuestas a 

causa de su aislamiento. Esto hizo mas patente los efectos de facilitacion neta que 

ocurrieron en ta comunidad previo a su hacinamiento. 

Los cinco grupos de plantas transitaron de la facilitacién neta a la interferencia 
neta con una dinamica que dependié de su especie y edad. La facilitacion neta fué en 
general un fendmeno relativamente breve. La interaccién mas importante en 
intensidad y duracién fue la interferencia neta. No estudiamos la competencia por 
recursos edaficos pero suponemos que fué mucho menos intensa que la competencia 
por RFA, pues las plantas crecieron en un suelo fértil y suficientemente hamedo. 

Cada grupo tuvo un ambiente luminico cambiante, en algunos casos complejo y 
sensiblemente diferente al de otros. Las plantas respondieron activamente a la 

interferencia con cambios morfolégicos y fisiolgicos capaces de atenuar 
temporalmente la interferencia de la radiacion. Destacaron la etiolaci6n y el cambio 

en la asignacién de recursos a érganos no fotosintetizadores. Ambos fenémenos 
fueron mas notorios en el rabano que en el frijol, pues fa habilidad competitiva de 

la primera especie fué mucho mas afectado por el efecto de cohorte (o retraso en la 

siembra) que la segunda debido a sus diferencias morfolégicas, fisiologicas y 

fenoldégicas. 

Dentro de cada grupo hubo plantas sometidas a vecindarios con distinta 

configuraci6n (i.e., subgrupos). Los pesos de los vecindarios que afectaron a un grupo 

variaron de dos a cuatro veces y el peso de !as plantas blanco entre diez y cincuenta 

veces. Esta dispersion respondié mas a la variacion dentro de cada subgrupo que a 

las diferencias entre los subgrupos de una misma especie y cohorte. La diferencias 

entre subgrupos fueron pequefias y significativas sélo entre las configuraciones 

mas contrastantes. 
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Tanto la tendencia central de crecimiento como la varianza tuvieron una dinamica 
cuantitativa y cualitativamente distinta en cada uno de los cinco grupos. 

El raébano sin vecinos crecié en forma sigmoidal. En asociacién, el grupo A3 dominé 
la comunidad y el peso medio siempre fué en aumento. El grupo A2 tendiéd a un peso 
medio estable. El grupo Al redujo su peso medio durante la segunda mitad del 
crecimiento en una clara tendencia a ser a la larga excluido de Ja comunidad. El 
efecto de cohorte hizo diverger significativamente las trayectorias de los tres 
subgrupos y diferencié sus varianzas, y fué notablemente mas marcado que el efecto 
de configuraci6n del vecindario. 

La varianza de los logaritmos naturales del peso del rabano sin vecinos fué 
homogénea pero la de jos rabanos con vecinos fué creciente, y mayor cuanto mas 
suprimido el grupo. Esto puede interpretarse como evidencia de una amplificacion de 
la varianza intrinseca de los individuos por efecto de la interaccién con otros en un 
sistema de interferencia intensa como el estudiado. 

Durante la primera mitad del desarrollo del sistema, el frijol crecié en forma 
similar a sus congéneres sin vecinos (i.e., la merma que sufrieron estos ultimos fué 
equivalente al resultado neto de la facilitaci6n y la interferencia que 
experimentaron los primeros). En esta etapa el efecto de cohorte fué pequefio, 
aunque empez6 a sentirse més al iniciarse la fructificacién. En la segunda mitad, el 
cambio en el ambiente luminico de esta especie y la fungosis hicieron crecer 
considerablemente la varianza y diluyeron las diferencias entre grupos. 

En suma, el sistema fué gobernado la mayor parte del tiempo por fa interferencia 
neta y sus consecuencias secundarias, fue claramente no lineal y divergente, 
evidenci6 poca diferenciacién ante configuraciones de vecindario nominalmente 
distintas, y el crecimiento de las plantas mostré suficiente riqueza de 
comportamientos cuantitativos y cualitativos para poner ampliamente a prueba el 
modelo de Vandermeer y otros modelos afines.
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