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l. PRESENTACION y AGRADECIMIENTOS 

El presente trabaje forma parte de un proyecto 

cuyo fundamental eS crear un modelo c.e crecimiento 

desde el punto de vista para spp. de 

los principales objetivos se. encuentran: el determinar el p~ 

trón d~ de una especie-en sitios característi-

cos dentro de su área de distribución, determinar las tasas 

de crecimiento de varias 

nes de crecimiento de 

los patro­

individuales dentro de un ro-

dal e la din~ioa del c.esarrollo de la copa. Es 

precisamente .este último punto acerca del cual versara esta 

tesis. 

El proyecto se realizó al apoyo ·del Instituto de 

Biología de la Universidad Nacional Autónoma de México y en 

por el Commbnwealth Forestry Institute de la Universi­

dad de Oxford; éste se llevó a cabo en la Estación 

mentál de Enseña.."lza e de Zoquiapan del Departa-

mento de Bosques de la Universidad Autónoma de y 

bién o el económico del o Nacional de Cien-

cia y en su proyecto PCAINA~ 800714. 

Estas se están llevando a cabo en el --
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Laboratorio de Ecología del Departamento de Botánica del 

tituto de Biología que está 

Kermez. a qu;ien junto con 
~ 

agradezco la asesoría, así como la dirección y la oportuni--

dad de realizar este trabajo. En mi agradecimiento 

a este último, ya que fue él quien me sugirió el tema de 

. bajo, quien me acompañó en todas las salidas de campo y quien 

me asesoró en el análisis de los , brindándome su tiem-

po y su amistad. 

Por otro lado también agradecer a los integran--

teS de mi comisión dictaminadora: Dr. José Sarukhan, M. en -

C. Miguel Franco, Dr. Carlos Vázquez, M. en C. Exequiel 

rra y Biol. AngelinaMartl.nez, por la cuidadosa revisión que 

hicieron del manuscrito original así como· por sus sugerenaUm 

y comentarios. A Martínez R. mi .agradecimiento por la 

discusión y la revisión detallada que sobre este traba-

jo. 

Asimismo, a Emmanuel Rincón mi gratitud ya que 

me brindó su amistad y su ayuda desinteresada en el. trabajo 

de campo; al igual que el M. en C. Philip G. Adlard y su e~ 

posa Susan Adlard, Kan Oyama, Dr. Brian Petere y Humberto -

Suzan, quienes también colaboraron conmigo en el 

campo. Quiero agradecer también a todos aquellos 

o de 

y amigos que me tuvieron que águantar con todo ;; escalera 

para poder medir mis árboles. 
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Al DI'. Alfonso Hernández y a Manuel Iraizo mi, reconoci­

miento por' la ayuda que me brindaron para hacer algunos de -

los programas que utilizaron en €l procesamiento de los -

datos. 

Quiero agradecer también al proyectista Venustiano Cla-'. 

vel,su paciencia para la elaboración de las figuras y esque­

mas que se presentan en este trabajo; al igual que a la Sra. 

Ma. Dolores Tejeda por la transcripción a m&qúina que hizo -

del manuscrito original. 

Finalmente, al M. en C. Daniel Piñero Dalmau.un especial 

agradecimiento, ya que gracias a su interés y a su motiva-­

ción tuve la oportunidad de conocer e incorporarme al gvupo 

de Ecología. 
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Ir. RESUMEN 

una 

Se han realizado pocos trabajos en torno ~ la idea intro 

por J.L. Harper en 19S7~ en el sentido de considerar a 

como ,a una población de partes. En general, las 

se des.arrollan en un 0rganismo modular, el cual está 

constituido por una serie de unidades estructurales básicas 

que se repiten durante su crecimiento a partir de un 

mo. Esta estructura modular les confiere una serie de 

dades demográficas. 

Con eS,te enfoque, se realizó el 

principales objetivos son el obtener las tasas 

copa de 

o cuyos 

natalidad 

y mortalidad foliares dentro de 

determinar lós 'faétores que 

fo~aciónde los brotes, y en la 

en la inic'iación yen la 

los mismos; 

así como 'modelar la dinámica de producción de como un 

proceso demográfico. 

El trabajo se realizó en un de hartwegii en Zo 

quiapan, Estado de México. En esta zona se 35 indi-

viduos jóvenes, 10's se agruparon en 6 categorías de al 

tura y sobre los que se hicieron mediciones de producción y 

de núevos meristemos así como mediciones de produ~ 

ci6n y de de e, durante un lapso de 17 meses. 

De manera general, se observó que el período de creci---
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miento de estos queda comprendido·entP8 los meses de 

marzo y noviembre. Los meristemos latentes durante un 

año, para iniciar su actividad en la siguiente 

cimiento. LOS brotes se empiezan a elongar a 

ere­

del 

mes de marzo y·dos meses después S8 forman les primor dios fó-

cUales continu.an elongandosehasta finales no-

Se encontró que existe una producción en 

el número de meristemos, así como diferentes de cr'8ci-

miento en la elongación de. brotes y en la producción de 

je dependiendo de la ubicación de estos dentro de la copa. Se 

también que el perman,ece en los pinos pOl? 2 

aproximadamente y cae una vez que se han las nue 

vas aciculas. Por u.ltimo, se proponen modelos matriciales 

ra la producción de en los arboles de 

categol:'ias de y a partir de estos Se 

distintas fases en la formación del dosel del de pinos. 
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n 1. INTROnUCCIDM 

La.s poblaciones presentan una serie de sticas 

intríns.ecas qUe las hacenÉ:ntr", sí y el· estudio 

de ellas constituye la base de la poblacional. Estas 

característicaspoblacionales se encuentran etas alá ac--

aión dE! la. se.lec natuI'.al y tanto .son de carácter 

tativo, de tal manera 

ellas deternlinanel 

nes. 

el balance y la interacción entre 

y la evolución de las poblaciQ 

De lo anterior se desprende que algunos de les aspectos 

fundame.ntales que haya 

poblacional sean la 

abordar en el estudio de la biolo-

a y la de 

nes. la demografía, la fisiología y la· adaptativa 

de los individuos que las conforman. Para estudiar la dinámi­

ca poblacional es necesario conocer el número de individuos 

que integran a la población así como sus fluctuaciones espa -

ciales y temporales. para poder predecir el comportamiento de 

ésta a plazo. Este tipo de estudios se hacer me-

diante el uso de técnicaS ~~"'~.F>-

Recientemente. Be ha (Harper, 1967) que el cr!:: 

cimiento de organismos, tales como los invertebrados colonia -

les y las as., se describir a partir de las unida 

des estructurales básicas que los En pla.ntas su-

estas unidades o módulos pueden ser por ejemplO: la 
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a COI: su yel',a axilar. la ra:Lz con "'u rama lateral o los -

de una hierba perenne. Cuando estas partes se unen 

de urna manera iterativa dan como resultado la morfología ca­

racterística de cada i:ndividuo. 

Earper y Bell (1978) Que la 

de los que presentan una 

las 

lbs conforman. 

Lindl. puede s"'"'" 

de sus partes. 

funcio­

modular se 

de las 

de la de 

en función de la --
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IV. ANTECEDENTES 

Las plantas autót~0fas se consideran como los 

les reguladores de nutrientes y del flujo de en comu-

nidadel'; terrestres. Esto se debe a que su fOllaje es el que 

proporciona fotosintética en los y 

por tanto jue~a un importante en la modificación del 

medio. Por otro lado, es una de las principales fuentes de a­

limento y de hábitat para los consumidores primarios. Por es­

tas razones es indispensable conocer las características cua­

del follaje para analizar de una manera significat! 

va a. los ecosistemas terre.stres. 

A. ESTUDIOS DESCRIPTIVOS SOBRE EL CREC¡MIENTO DEL 

FOLLAJE. 

1. Aspectos Morfológicos y 

ción y Desarrollo del Follaj e,' 

en la Forma-

Se han realizado un gran número de trabajos en los 

que se enfoca el Crecimiento de las desde un punto de 

vista fisiológico y morfológico. Con relaci6n a los trabajos 

en donde se le da un enfoque morfológico al estudio del cre-

cimiento de especies arbóreas entre otros, el realiza-

por Brown etal. (1967) quienes mencionan que la forma de 

las plantas leñosas está determinada 

de las yemas y de las ramas, 

la elongación dife­

como por la expresión 
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de un detel:'minado hábito de crecimiento se' 

asocia con el de dominsncia . En la de 

las conífel:"as y en algunas , el tallo' 

(lÍder) en crecimiento a las ramas laterales, que se 

encuentran por de este, dando a copas de forma 

cónica y a un tronco central claramente ~ A este pa-

trópde conoce como "ex-

currente". Este habito de .crecimient.o Se cuando el 

ejerce un fuerte control sobre las ramas 

feriares, a' cuales supresas 'por 

de sus yemas de . Es solamente por este 

tipo de patrón que surgen y se mantienen ,las copas verdadera-

mente La una 

en el número de yemas laterales que se están formando por la 

actividad que mantiene el ápice vecino esto 

blemente .ocurre por c.ompetencia por un reserv.orio común de 

nutrientes (Cannell, 1974). 

La mayoría de las presentan un de 

cl?€cimiento excurrente, el cual asociado con una deter-

minada prqdupción de brotes largor;¡ dentI'o de su copa. En es­

tadios tempranos del desarrollo. las ye!:las que al 

largos o cortos no se pueden nl 

Dursnte ei desarrollo. de la 

yerlla, confo:rnt.e esta se va hinchando Se la 

ción de auxina, y las decrecen cuando 

las as se a y se 
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elongan •. La producción de auxinas es mayor en los brotes lar 

gos en comparación con los brotes cortos; por· lo que el brote 

terminal largo es el que da origen al crecimiento excurrente 

(Gunckel e1:: al., 1949). Por otro lado, se ha visto que confo~ 

IDe. el. arbol se engrosa, y..envejece cambia la proporción de 

brotes que produce, de esta manera mientras el. ~rb01 sea más 

maduro~ menor ser~ l~ probabilidad de que aumente la produc­

ción de brotes lar~os .. a menos de que la producción de éstos 

sea inducida por alguna perturbación que dañe al árbol (Ca­

nnell, 1.g7l.f.). 

varias proposiciones fisiológicas qUe tratan de 

explicar la presenc~a de una .dbminancia apicalen los~rboles. 

Mientras que algunos autores (MOore, 1909.; Cannell, 1971.f.; Ki­

kuzawa, 1978) piensan que es· un factor meramente nutritivo­

(disponibilidad de nitrógeno y suministro de.carbohidratos) 

el que controla los fenómenos de crecimiento;· hay otros auto­

res (Gunck;el. • 19l.f.9) qúe piensan que se debe a la pre-­

sencia de una mayor concentración de.auxinas en el ápice del 

brote, la cual inhibe la formación de tejido vascular en las 

yemas axilares impidiendo la tras locación de nutrientes hacia 

éstas, previniendo su crecimiento. A este respecto, 

en cuanto al papel que juegan las auxinas. 

Otros autores~ entre ellos Brown, etal. U_96?), se oponen a 

pensé1;r que .la auxina inhibe a las yemas axilares, argumenta!! 

do que la concentración de la misma se encuentra por debajo 

de la concentraci6n mínima que se necesita para que ejer.za un 



8 

efecto inhibitorio. Sus estudios de rastreo de a,uxinas en.­

plantas l.eñosas demuestran que hay un gradiente de difusión 

que va. del ápice hacia la base de 10.s brotes terminales la­

terales, lo cual indica que hay una gran producción deauxi-

nas. en donde el t>allo se está y. una 

gran acumulación de. "H'J'i._~H'c.O en l.a base de los brotes. 

Pharis US76) realizó un estudio con ' 

ca de las hormonas. que determinan la 

encontro que las hormonas que j 

, ace;t: 

de 

papel. los brotes~ 

más en el crecimiento y en el desarrollo de los 

a de 10 propuesto por autores 

res:, son las De manera similar~ Watson y Cook 

{En prensa} encontraron que el acido giberélico p1"OVO-

car una liberación de la • dando como 

tado un incremento en la r·amificación del eje de los rizomas 

'del Y asimismo. reconocieron que el grado de 

cacion en esta está en ·función de las 

de ácido giberelico. 

De acuerdo con lo se concluir que e.¡ 

p¿itr1)n de en coníferas estará determinado por 

variosfactoves que son: 1. La edad del árbol, 2. La propor-

ción de brotes se en la copa y 3; . La 

concentración de hormonas del crecimiento en los brotes que 

se estan 

berelinas. 

, y la de gi-
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2. Aspectos Fenológicos del Desarrollo de los 

Brotes. 

Al estudiar el crecimiento vegetal estamos aprecian­

do de manerá indirecta el grado de adaptación de los"organi~ 

mos a las condiciones medio ambientales en las que vive. A 

este respecto, Lanner (1976) dice qUé se ptleden presentar 3 

"tipos de crecimiento en los brotes "que se d.esarrollan anual­

mente: 1. Crecimiento fijo, es la elongación de unidades del 

tallo, las cuales se encuentran formadas previamente, despuES 

de un período de" latencia '/ Es decir, es la elongación dé una 

yema de in'll'ierno para formar un brote de primavera. 2~. Creci 

in:i.ento libre, es la elongación de un brote en el cual la ini 

ciación y la" elongación de las unidades del tallo se realizan 

simultáneamente. Por ejemplo, .el crecimiento de yemas que no 

pasan por un período de latencia, las cuales.al elongarse" 

dan como ":r:'<!!sultado la.foI'lllación de un brote de verano. 3.· El 

tercel:tip~de crecimiento es·el "lammas", eleual se produce 

pór una elongacióritemprana de las unidades del tallo, que 

de otra: manera se 'q.uedarían formando una"yema latente. con o 

sin la "formación doncomítante de nuevas unidades detallo 

en apice. 

Estos tres tipos decrecimiento que encontramos en 

los pinos representan estrategias adaptativas que responden 

a restricciones o·a limitaoiones olimáticas~ que de algul!a 

manera el crecimiento. Para tener una idea acerca de 



1D 

la diversidad de fOrmas de desarrollo que podemos encontrar 

en pinos está el trabajo .realizado por Stone & Stone(1943). 

Ellos estudiaron el origen y el; desarrollo de los brotes de 

2 especies de pinos, Pinus rígida y r.. palustris, y ~mcon-­

traron que los brotes se originan a partir de pequeñas yemas 

laterales, las cuales pueden permanecer en latencia por al­

gunos añoso bien se pueden desarrollar :formando ramas cor­

tas. De manera general, estos autores sugieren que los pi-­

nos blandos (sección Haploxylon, del genero Pinus) son es-­

trictamente uninodales, es decir que cada elongación de los 

brot.es .de primavera forma un entrenudo; mientras que varios 

de los pinos duros (sección Diploxylon) producen 2 o más -

entrenudos separados por nudos intermedios •. en donde. se pue­

den presentar ramas, yemas o bien conos pistilados. 

Por otro lado, como ya se mencionó en el párrafo an 

terior, se ha visto que las yemas o lós m.eristemos no se 

mantienen activos durante todo el año. Generalmente presen­

tam un período de latencia durante las estaciones frías del 

año en las que, según Moore (1909), se llevan a cabo movi-­

mientas y cambios mUy lentos de los materiales de reserva; 

estas actividades dependen de la temperatura, así como de -

características genéticas de las plantas. Con relación a es 

te tema Ward (1964}, estudiando la distribución de las ye-­

mas y el patr6n de ramificación en encinos. jóvenes de Quer­

cu,s rubra, encontró que aproximadamente una te~cera pa~te 

de·las yemas que se producen se desarrollan formando ramas 
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yel resto permanecen en latencia. El también que e~ 

ta l.at¡;:mcia se romper cuando se dañ.an deliberadamente 

las porciones terminales de Un brote durante la. de 

latencia, inorementándose así el número de ramas formadas 

oerca del 

también 

:que fue dañado. A este respecto, Gill (1971) 

para Fraxinus las yemas que 

permaneoen'en pueden crecer en respuesta a cambios 

en el medio ambiente o bien ouando se 

apical del arbolo 

la dominanéia 

A partir de esta información; se puede decir que las 

9ategorías de crecimiento propuestas por Lanner(1976) no 

son necesariamente excluyentes; un árbol que presente un ti­

po de ,crecimiento fijo en determinadas condiciones medioam--

bientales, puede ser que 

bre cuando las condiciones sean 

un tipo de crecimiento. 1i­

favorables o bien como 

respuesta temporal, cuando el árbol s.e enfrente a condfcio-

nes como sería la de la dominancia apicai. 

3. Diferencias Fotosinteticas dentro de ia Copa. 

Desde un punto de vista energético es nec'esario tener 

antecedéntes aCeroa de la morfología yla fisiología de los 

patrones de desarrollo de los brotes para poder determinar 

como influye la distribución de éstos dentro.de la copa en,­

la captura, transformación y utilización de la Se--

gúri Bormann U 9 6 ti ), para un árbol se mantenga 



dentro de un rodal debe de tener más o menos un incremento 

constante en 1a cantidad de energía que fija fotbsintética--

mente; ya que si produjera . misma cantidad de energía año 

tras año, gradúa1menteperdería·su vigor débido a que estos 

productos fotosinteticos se tendrían que distribuir 

una mayor sUpe:t'ficie,·como resultado de la expansi6n del ci­

lindro cambial. 

El vigor d~ un árbol se puede medir al considerar su 

eficiencia f~todnt~hica. A este respecto, Woodman (1971) m! 

dió la fotostntesis ne.ta. ramas seleccionadas la copa 

ticas son muy val"iables, inclusive dentro de una misma rama. 

A pe.sar de ello, el concluye que la copa se Puede dividir en 

3 zonas de eficienoia. re'iativa comparando entre .s:L.las tasas 

fotosintét,icas promedio; estas zonas se pueden ver en la fi­

glll'a" 1. De acuerdo con esta, las tasas ml!s altas se asocian 

generallnente oon el follaje del año en curso; que 

las tasas más bajas se ~ncuentran en las ramillas que estl!n 

ubicadas en la parte de la copa así como para las 

lás más viejas. Al respecto, Verhage~ ei: (1963) encontr~ 

ron al medir las tasas fotosintlhioas especie.s vegetales 

que·prese~taban diferentes patrones de desarrollo .del folla-

• que la,shojas partes de 00 

pa,se encontraban su punto de compensacio~; es decir, en 

el. punto en dond'e el gasta de energía qUe sepr:oduce por re2. 

piraci6n es a la que se obtiene por fot06ínt6-
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sis. Por otro lado, Iwanoff y Kossowits-ch (1929, citado,en 

Bourdeau y 1958) 

encontraron que las tasas 

con PÜmssylvestris, 

fotosíntesis máxima por unidad 

de área pon menores en ac:ículas' que crecen en la sombra en 

comparación con las acículas que crecen expuestas al sol. A 

su vez, Cannell (1974} encontró que el diámetro del ápice -

de los brotes en 

ramas de orden mas 

decrec<s de las ramas líderes a las 

y esta disminución del ápice de los 

brotes tr,ae consecuencia que la producción de hojas 

, ciales 'sea :más lenta en comparación con la de los brotes 

largos. las tasas fotosintéticas que en-

contraron los autores antes mencionados, con respecto a la 

ubicación de las hojas dentro de,lacQpa. 

Freeland (i952) trabajó con sylvestris', P.-

strohus. 

midiendo las tasas fotosinteticas y observó como 

ban can respecto á la edad de las hojas y el la 

dad luminosa:. Este autor encontró que las tasas de 

Bis disminuyen con la edad para todas las especies en condí-

éIe lu.z, y concentración de COZ; 

como se puede ver en la 2. El propone que esta 

nución se débe a cambios los cuales ocu,..··, 

rretl. normalmente CGll edad .• 

La información que se ha obtel'lido a dé los -

tra:bajos que se han reállzado pa.ra estudiar el efecto de la 
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. DE CONIFERAS EN FUNCION DE LA EDAD DE 

LAS HOJAS. 

Tomado de FREELAND (1952). 
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~efoliación en la copa de los pinos , 1965; Kulman, 

1985, 1971) concuerda.¡¡con lo que se ha discutido hasta 

ra y resumir un .poco esta información citaremos el 

o reali2;ado por Kulman (1965, 1971), de foli ando 

tificialmente las ac1.culas de diferentes edades de r~ 

~~~~ y de~. Sylvestris encontr6 que la edad las mis-­

mas es un factor importante que influye en el crecimiento 

del brote y de las nuevas acículas. Las que 

presentan las hojas y que varían con la edad son la 

dad, la eficiencia fotosintética, la 

la frecuencia de recambio foliar. 

hormonal y 

4. Estructura y del de la Copa. 

Todos los . en estudiar 

el crecimiento de las y la rormaciónde ra.'!las desde 

• Sin C,,¡~,~~·~v, para tener un un punto de vista 

conocimiento acerca de las morfolQ 

gicas y es necesario describir en términos cuan 

titativos la estructura 

les, ya que estas 

sos de acción y reacción entre 

a.través de la 

de los ~rbo--

sobre lus proce­

y su medio ambiente 

de la radiación, 

CO2 , eta. Consecuentemente, la estructura de las copas es 

rotosintética de la veget.§: 

ción. A este • se han realizado 3uchos trabajos 

(Mílle.r, 1965; Loomis, ; 1966; Honsi, et 'aL. 1973; 
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Kinerson, ~ al., 1971f; Borche:rt, 1976; Gary, 19'76; r'isher 

y Honda, 1977; Valentine y Hilton, 1977;) Entre estos traba 

jos destaca el de Miller (2J2.. ), quien trabajando con 

Pinus resinosa encontró que la producción de ramas no es uni 

form:ea lo largo del arbol. Una rama principal en un verti­

cilo superior produce ramillas a una tasa mucho más alta 

qué aquellas que se encuentran en vev:ticilos inferiores. Por 

otro lado, también encontró que la producción de ramillas 

dentro de una misma rama decrece conforme. la rama va adqui­

riendo posiciones relativamente mas bajas en el tallo a 10 

largo del tiempo, como se puede ver en la tabla 1, que des­

cribe lo que ocUI're para uria plantación de arboles de esta 

epecie. Estos resultados concuerdan con los trabajos en do,!! 

de se mide la eficiencia fotosintética,' los cuales ya se­

mencionaron con anterioridad. 

Con relación a los trabajos que se realizado pa-

ra estudiar la dinámica espacial y temporal del dosel de un 

bosque esta el de Maconochie y Lange.(1970) quienes estudia­

ron la relación que existe entre las características dinámi­

cas y estructurales del follaje de arboles y arbustos, con 

datos climaticos. Ellos obtuvieron que la dinámica del dosel 

es cí.clica de acuerdo con un patrón estacional. Asimismo, e!}. 

contraron que en general las tasas decrecimiento son mayo-­

res en primavera. y se 'mantienen constantes en otoño, para 

después disminuir a mediados de invierno.> 



TABLA No. 1. . 
CON LA EDAD DEL 

PLANTACIONES DE 
r'~sinosa. 

EDAD DEL VERTICILO 
(años) 

1 

2 

3 

4 

5 

Tomado dé. (19651. 

TASA PROMEDIO DE 

ENRELACION 
A ESA RAMA 

DE EDAD 

(DiE·· RAMILLAS· POR RAMA 
VERTICILO 

2.6 

2.3 

2.0 

1.7 

1.4 



1 : 

19 

Cochrane y Pord -(1978) que no sólo se 

be analizar el y la tasa de producción de brotes 

para determinar el patrón de ramificación de 

sis sinotambien los incrementos anuales en el tronco; para 

determinar como es la secuencia en la formación del doseL 

Ellos reCOnOcen 3 fases en el desarrollo del dosel para .los 

primeros 15 años,de crecimiento en una plantación ésta 

especié: 1. Un perÍodo inicüil. durante el Qual los incremen 

tos anuales en entura son muy pequeños y se presenta una so,... 

breposición del e' en lbs árboles. Esta fase dura de 1 

a 6 años aproximadamente. 2. Un perfodo durante cual el 

incremento anual en altura es muy acelerado así 

la sobreposición del follaje (7 a 11 años aproximadamente), 

y por ultimo 3. Un período de incremento promedio estable· 

en altura; el' cual de la jerarquía que haya alcanza-

do cada árbol dentro del rodal (dominante,cQdominante, in-­

termedio o supreso). Este tipo :de trabajos son importantes 

porque permiten hacer predicciones para el manejo de un bos­

que y porque integran los as-,pectos morfológicos y fisiológi­

cos necesarios pal:'a caracterizar el creciníiento de una espe­

cie. 

A manel:'a de conclusión de todo lo· expuesto hasta ahQ 

l:'a,se decir que todos'los.cambios que ,suceden en el 

tiempo y que explican no solo el crecimi.ento de los ál:'boles 

a través de la diferencial de y de la alteE. 

nancia de la asignación , para el crecimiento de 



los óJ?ganos de eada árbol y que en conjunto con-

forman la estructura del dosel.. son importantes €!u el caso 

de las,coílíferas, si hacer inferencias acerca qel 

tipo de que han tenido que desarrollar. éstas 

a lo largo de su historia evolutiva. Según (1975) 

este tj;po de adaptaoiones se pueden resumir de la siguiente 

manera: 1. La producción de una gran cantidad de • 2. 

El desarr.ollo de Un hábito y 3. La producción 

de que la herbivoría y la de agua. 

Cuando mencionamos este tipo de no 

mos tratar comprenderlas desde un punto de vista 

manera: de analizar la producción del follaj.e 

así como la.pi:>oducc:i.ón de compuesios UHU"lL'~!L}.'" que la 

he:rbivor5:a es a trav~s del estudio de la dinámica poblacio-

nal de coníferas;y en este caso, delqs 

pinos. es'te o solamente se. analizaJ;'á .la 

del e :y ello es necesario dar una int:roducción • 

acerca de 10.s conceptos que se.han desarrollado re-

a la dinámica de poblaciones vegeta--

B. DINAMICA DE POBLACIONES VEGETALES. 

1. Enfo.que Modular de la Dinámica de Poblaciones 

El ciclo vida de los organismos repr'es:ern:a .una 

ríe de respuestas a. un conjunto de fuerzas. que 
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pu~dengertanto físicas como biológicas. Esto's . componente s 

del ciclo de vida en plantas~ tales como la germinaci6n~ el 

crecimiento y sobrevivencia de plantulas y adultos,. y la flo 

ración~ fructificación y producción de semillas, implican 

una serie de respuestas adaptativas que se han acumulado a 

10 largo del tiarrpo (Solbrig, 1980). 

La selección natural puede actuar sobre la composi­

ción fenotípica y genotípica de la población: En el momento 

de la fertilización" después de que se ha llevado a cabo la 

reproducción y sobre las contribuciones que hace cada feno­

tipo a las sigu~entes generaciones. Para poder entender la 

dinámica de la población, así como las causas de éxito o de 

de determinado fenotipo es necesario obtener medi.cio 

nes de la mortalidad y de la reproducción diferenciales de 

cada fenotipo, y del genotipo que lossustentB; en las pobla­

ciones. Solbrig (~. cit.) dice que el análisis y la model~ 

cián de los sistemas biológicos se puede hacer desde 3 enfo 

que principiüm€mte: 

.1. Un enfoque energético basado en el estudio de la 

captura, transformación y utilización de la energía. 

2. Un enfoque genético que estudia el cambio en las 

de la población. 

3. Un enfoque demográfico basado en los cambios a -

través del tiempo, en el número de indiv.iduos ° de las par-

tes de los indiViduos de la población. 
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Si consideramos el .demográfica y lo 

mós a la ecología~ las 'poblaciones se pueden como 

un conjunto organismos~ las cuales presentan un número 

nacilIli¡:mtos y de muertes que ocUrren de manera característi-

ca. Harper (1980), el comportamiento de una pOblaci6n 

desde el punto de vista demográfico~ es un resumen estadís­

tico de los individuos que entran y que salen de la pobla­

ci6n. De tal manera que el crecimiento poblacional 

representado coma: 

En donde: 

dérar 

son 

duos que 

Nt +1 = Nt + B - D + I - E 

N
t

+1 :: Densidad.poblacional al tiejll:pOt + 1 

: poblacional al t 

B :: Número de nacimientos que ocurren 

en .la, pOblaci6n. 

D : Número de muertes que ocurren E¡)n 'la 

r 

E 

poblaci6n. 

: Número de que inmigran a 

la pOblación. 

= Número de individuos que de 

la poblaci6n. 

del cambio numérico se puede consi­

compuestas por,individuos 

diferentes como para poblaciones de 

, Si 

viduo~ con el mismo , hablaremos e.ntonaes de 
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fía modular. Este enfoque a nivel suborganismico {) 

cior¡.al fue propuesto por John Harper en 1967 y recientemente 

lo' han empezado a.desarrollar varios autores~ loscnales 

ciden 'en considerar a la planta áomo una población de partes 

o de módulos. 

En general, los vegetales están constituidos por una 

de unidades estructurales básicas que se repiten durag 

te 'su crecimiento a partir de un meristemo. Cada una de es­

tas unidades se puede condierar como un módulo poblacional. 

El .módulo pobla-cional en plantas superiores se puede consid~ 

rar a diferentes niveles. Por ejemplo, este puede serunah2. 

ja con su yema axilar. la raíz con su rama lateral o los 01:'2. 

tes una hierba perenne. 

(19,80} introduce el símbolo '\ ;para represen-

tar módulo que se repite durante el desarrollo de un clg2. 

to y de N que simb.oliza al nUmero de indi-

viduos de diferentes cigoto~.~ De esta manera, los 

dos de los que se pueden hablar son: 

Dinámica de la 

Dinámica de la 

tapoblaclonal: 

+ B 

a nivel individual; 

D + 1 - E 

a nivel suborganísmico o m~ 

Ilt+'1 
Ilt + B (de módulos) ~ D (de módulos) 
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Bazzaz y Harper (1977) dicen qP.6 al iguaJ, qP.6 cual...:.­

quie!' organismo a una 'población, un módulo pu~ 

de.pr'~sentar un ciclo de vida : nacimiento, una fase 

juvenil y dl:p~mdiente., una adulta productiva, senescen-

cia y muerte~ Harper' y Bell (1978) reconocen que los patvo-­

nes modúlaresde crecimiento que se presentan en este 

de organisID~s tienen una serie de propiedades 

como son hecho de que las dEl. estos organismos ten-

gan sus de natalidad y de mortalidad, así como 

una esperanza· de vida propia y un tiempo de vida y 

caracter1stico del • Es deoir, el organismo 

individual pl'esenta una dinámica interna propia. 

Desde un de vista estructural, el 

estas lL."l.idades es el que determina la forma del 

que definida por ciertas pY'opiedade.s 

as1 como por la descripciones 

to del de nuevos módulos que nacen y de 

j os· que mueren.. y Bell (1978) dicen que la 

ra de la repres~nta a los u y.que 

tanto la estructura estática como la estructura dinámica de 

la de su banco de meristemos~ del 

tengan estos meristemos, y de su y destino. 

De acuerdo con estos autores, cada miembro de la po-

de módulós en un árbol tener cuatro posibles 
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1. Ser abortado 

2. Ser dañado y morir 

3. Permanecer en latencia y eventualmente crecer o 

4. Desarrollars€ en un brote. 

Si este se desarrolla en un brote, el meristemo pue­

de seguir creciendo indefinidamente y dar origen a una rama 

monopódicao bien dejar de crecer,Y volverse una unidad de 

rama simpódica. Hallé y Oldeman (1970) dicen que cuando un 

meI'istemo se desaI'rolla'lo puede haceI' I'1tmica o continuame!! 

te, de talmaneI'a que éste da como résultado un tipo partic~ 

lar de módulo o bI'ote, como sería la formación de bI'otes pe­

queños, de brotes largos o bien de bI'otes I'eproductivos. Es 

pOI' esta :I'azón'que a una planta se le puede definiI' en térmf 

nos del tipo de módulos que pI'esenta. pOI' la localización de 

los mismos y pOI'SU tiempode vida (Whi te, 1919). Por todo 

ello es importante el déteI'minaI' las fuerzas selectivas que 

actúan sobI'e el balance de este tipo de polimorfismo (HaI'peI' 

y Bell, 1978). Es decir, del desarI'ol10 de diferentes tipos, 

de brotes dent:r>o de un a:r>bol y como se maximiza la <adecuacicIl 

mediante el ajuste en la !?l:'Oducción de dife:r>entes propoI'cio­

neS de bl:'Otes como réspuesta a las diversas demanda", del me­

dio ambiente. 

Si aplioamos estos conoeptos a especies de conífeI'as 

tales como los pinos y si consideramos al bI'ote como el mód~ 

lo poblaclonal tendremos que paI'a que un pino tenga éxito 
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deberá de brotes anuales largos en determinadas pr~ 

porciones, por lo menos durante suj uventud. 

2. Otro Punto de vista Metapoblacional. 

De manera independiente, y.cpn Una interpretación 

ferente en cuanto al e$tu.dio demográfico que propone Harper 

<1967,1980); la idea de considerara un árbol como unapo.-­

blacióÍl de partes también ha sido desarrolladq. por un grupo 

. de japoneses (Shinozaki al., 1964 a y b) . 

autores; analizando 10$' de varias comunidades 

vegetales, encontraron que existe una 

de la cantidad de hoj as órganos no fotosintéti·cos a difeIleri­

tes alturas sob'r'e el suelo. Estas se encuentran 

desde :tal manera la cantidad de hojas' se observa 

por encima de un cierto horizontal es propora,ional .a 

la suma del área seccionalde tallOS y de r~aS.que 

se encuentran a: es.e mismo nivel. A de estos resulta--

• ellos proponen una nueva de la ve-

getaL Sugieren que a los tallos y a la.s ramas se les puede 

considerar como un ensamblado de unidades t"U,bulares. en don-

de ca.Qa uno de· e$tos tubos sostiene a una cierta de 

fotosintétlcos. En el caso en que estos tubos se en-

contraran ya en desuso, es decir una vez que ya no sostuvie-

ran en tronco y junto con 1m 

tl,lbos que se vivos conformarían el tronco del 

3a y b) •. Los autores que de 
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PERFlL DE'. OISTRtBucION UNlDAD UNIDADES TUBULARES PLANTA ftDIVD..lAL 

DE BtOMASÁ TUBULAR REPRESENTADAS EN FORMADA. POR LA 
UN RODAL. UNtON DE ESTAS 

UNIDADES. 

FOLlAR TRONCO Y 

RAMAS 1> fi" 

t 
L , 

a. REPRESENTACION DIAGRAMATICA DEL MODELO. DE TUBOS PARA EX­

PLICARLA FORMA VEGETAL . 

1 
.. L .... ~~ ... 'eJ\ 

~ 
b. ACUMULACION SUCESIVA DE LOS TUBOS EN DESUSO Y SU A-

. . . 

SOCIACION CON LOS TUBOS FUNCIONALES PARA CONFORMAR EL 

. TRONCO DE UN ARBOL. 

FIGURA Ng 3 . MODELO DE TUBOS 

TOMADO DE SH!NOSAKI, et 01. 

(1964 o ). 
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"tubos" se puede a varias coníferas y a 

en 

3. Algunos Trabajos Realizados con un Enfoque 

Modular 

Dentro de los trabajos que se han con el 

demográ,fico que propone Harper y utilizando a la ho-

ja como el módulo , se. encuentra el de Ba.zzaz y 

Harper (1977'). Ellos realizaron estudios con 

.:;;..;;;==;;;;; relacionando los efectos de su-

ministro de nutrientes, con varios 

de las que tasas de natalidad y mortalidad 

liares así como tasas intrínsecas de cambio en el número de 

as. De Jr,anera general, encontraron que la esperanza de vi 

para cohortes de hojas es mayor cuando las crecen 

a densidades a.ltas y que la foliar está correla 

en el sue­

que la. cuando la 

excede a la capacidad de carga del suelo. Los autores opinan 

que . forma de el una 

de las respuestas que presentan las 

distintos factores ambientales. 

Otro trabajo en donde se da un enfoque 

es. el realizado - por Kobayashi (975), él. an 

ceso de estructural en un cultivo de 

;a 

el. pro 
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annusa diferentes densidaDes en términos del crecimiento 

de cada entrenudo, el cual está constituido por una hoja y 

una fracción Del tallo. Entre los principales resultados que 

obtuvo el autor están que el creciíniento dei área de una so-

la hoja yde un: segmento internodal del tallo se puede ajus-

tal' a una curva logística simple como se pUede ver en la fi-

gura t¡.. POI' otro lado, con referencia a los resultados de 

densidad, observó que las hojas más grandes se presentaron 

en los nudos de las plantas que crecieron a menores densi­

dades. También encontrÓ' que la longitud final del tallo in-

ternodal fue casi la misma para, todos los entrenudos de las 

plantas que crecieron a bajas densidades, mientras que ésta 

tendió a ser menor para plantas que 'crecieron a densidades 

altas. Con estos resultaods él propone una nueva forma de 

considerar el crecimiento de una planta: a partir de los p~ 

trones de crecimiento de cada unidad y asumiendo que el cul 

tivo es homogéneo, simula numéricamente el crecimiento de 

ésta como la suma dichas unidades. 

Abul-fatih y Bazzaz (1980), trabajando con Ambrosia 

t:rifida, encontraron que estas plantas normalmente presentan 

'altas tasas de natalidad y mortalidad foliares,mientras que 

en condiciones de alta densidad estas tasas decaen conside:r~ 

blemente y las·plantas eventualmente mueren. También observ~ 

ron que a densidades. altas, las hoj as viven durante más tie~ 
¡ 

po que cuando se someten a bajas densidades, lo cual concue!: 

da con los resultados obtenidos para Linum usitatissimum 

',_!M. ________ _ 
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TIEMPO 

DESPUES DE LA EMERGENCIA FOllAR 

FIGURA NQ 4. CURVA CRECfMJENTO DE 
HOJAS DE Helicmhus annos. 

AREA FOLIAR EXPRESA· EN PROPORCION AL -
AREA FOLIAR MAXIMA ALCANZADA DURANTE EL 

NTO. 

TOMADO DE KOBAYASHI, ( 1975). 
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(B.azzaz y Harper, QJ2.. 

ción de poblaciones en 

). Ellos concluyen que la regula--

a la densidad se presenta a 

2' niveles: 1. De la planta completa y 2. A nivel de las hojas 

individualmente. Asimismo. afirman que .es precisamente la 

plasticidad del 'crecimiento y la mortalidad de plantas in­

dividualeslas que mantienen. el balance entre el tamaño de 

la población y la biomasa vegetal a diferentes densidades. 

to 

Watson (en prensa) también ha estudiado el crecimien 

dándole un enfoque modular. Ella estudió el fun--

cionamiento de clones individuales del jacinto, 

como su comportamiento en cuanto a la produs. 

~eristemos. cuando se som~/ten plantas, de es­

ta especie a diferentes densidades.. Observó . que existe una 

producción diferencial de meristemos, y por tanto del número 

de ramas, entre las plantas que crecieron a as y a altas 

densidades. De'acuerdo con sus resultados, ella propone que 

cada clan una adecuación competitiva característica y 

concuerda con los autores citados con anterioridad. en que 

esta respuesta está en función de la.naturaleza y de la 

ticidad que sea capaz de expresar la planta a tra 

vés de la producción de meristemos. 

es el 

Otro trabajo en donde se utiliza e~ enfoque 

para estudiar ladinamica modular de diferentes 

por Peters (1980), ó con pobla--

ciones de hojas de Lolium simulando diferentes inten 



sidades de defoliación. De acuerdo con las variables que el 
consideró, tasa de crecimiento~ de vida media, ta­

sas de natalidad y mortalidad foliares, no encontl:'Ó diferen-

c'las entre las de defoliación u-

tilizadas~ sino más bien que estas variables demográficas 

eran dependientes de la estacionalidad. Corrparando 

mismo tipo de val:'iables dÉmográficas para poplaciones de ho-

jas d.e 6 diferentes de un patizal 

foHum Ranunculus 

~ y s.. l:'epens) también encontró que existen 

en la estacionalidad entre las 6 especies. 

Hunt y Bazzaz USBO) realizaron un trabajo con Ambro­

.=.:;;;== en donde· compararon las diferencias que existían 

al analizar el c!'!ecimiento de estas : 1. A un 

suborganísmico, mediante t~cnicas·demográficas y 2. Po!'! me-­

dio de un análisis clásico del crecimiento vegetaL Para es­

to, cultivaron plantas de esta especie a diferentes niveles 

de fertilidad del suelo y encontI'aron que las plantas que 

cI'ec1an en el 8uelo pI'esentaban mayor pI'op.orción 

de área foliar en compaI'a'ción con las que cI'6cíal1 en el sue­

lo que no estaba feI'tilizado. Sin embaI'go~ este tipo de 

rencias no se pudie!'!on registraI' al compaI'ar las tasas de 

cremento por unidad foliar de las que crecieron bajo 

una u otI'a condición. Estos autOres concluyen, 

Hunt (1978) que los dos a los que se 

,metapoblaciones,· enfoque demográfico y 

que 

estudiar 
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vegetal~ son complementarios y comparables entre sí, 

pero es necesario tomar' en cuent.a que para algunas e¡;;pecies 

tendr1 m$.s significado hacer un an1!lisis del crecimiento, ca 

mo es el casode A. mientras que paráotras 

ideal estudiar el crecimiento desde un punto de vista 

demográfico, como ocurre con usitatissimum (Bazzaz y -

Harper. 1977). 

Bell C1979l le da tambien un enfoque·modul.ar a sus 

estudios del desarrollo'rizomatosode Alpinia El 

se a una forma geométrica hexagonal y el autor opi-

na que este está determinádo por el número de yemas que se 

. desarrollan, así como por los meristemos que determinan el 

tamaño del clan, los cuales confieren su producti-

vidad. El autor concluye que este demo~fología le bri~ 

da a la planta un sistema económico de exploración y explot!!, 

cián del , asS. como ún desarrollo sistem$.tico de ho-

jas, y a largo plazo que la E?specie se extienda for-

un dosel subterráneo que le facilite su propagación y 

su disp~rsión. 

Acerca de los trabajos que se han realizado con un 
I 

modUla~ para especies arbóreas esta el de Mitchell 

C19742, quien ó con ~~!i!::~~~ rrienziesii estimando las 

poblaciones de aciculas en árboles jóvenes de esta especie. 

El hizo un modelo para simula,r el reclutamiento anual de l.as 
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la edad y la mortalidad de las mismas para todo el 

,construyendo una tabla de a partir de ésta con-

cluye que exi~te un incremento en la'producción deho 

jas en tempranas del desarrollo del árbol. Conforme 

est e crece disminuye. graqualmente su para rec.lu--

tar nuevas acículas. Esto se ver indirectamente en .la 

tabla 2, en donde se representa reproductiva 

del follaje en función del número de yemas terminales, ya 

que una evaluación de 'la producción de representa 

de la del árbol para el número 

de acículas. Estos resultados confirman lo propuesto por va-

rios autores, cuyos se mencionaron en secciones an-

teriores, con,relación a las diferencias en la eficienc.t9.' 

en 

bir 

que se encuentran en las copas de los ápboles y 

de COnl.feFas., 

C. t10DELOS MATRICIALES 

POBLACTONAL, 

1. Modelos 

DESCRIBEN EL CRECIMIENTO 

Básicos 

Los modelos matriciales que se utilizan para descri-

orecimiento póblacional se en el 

que ~e hacer de los individuos de una po-

blación en de tamaño, de edad, o de 

de desa.rr'ollo. La población de individuos en cla--

ses. se puede modelar' determinando la que hace 

cada clase a otra en un intervalo de , conociendo la 



EDAD DEL 

( años) 

lj 

5 

6 

7 

8 

9 

10 

11 

12 

13 

PRODUCCION DE YEMAS EN Pseudotsuga 
LA 'rASA DE INCREMENTO DE YEMAS TERMINALES 

INDIRECTADELÁ CAPACIDAD DE PRODUCCION 
DE FOLLAJE. 

qi' 

'NUMERO TOTAL DE YEMAS 
m~nMTU'T~O EN EL ARBOL 

. TASA DE INCREMENTO 
DE YEMAS "'1"",n" 

LES 
/ N

t
_

1
) 

72 

249 3.46 

507 2. D!I 

868 1. 71 

1363 1. 57 

2028 1. 

2898 1. 43 

4001 1. 38 

5422 1. 35 

'7191 1. 33 

Tomado de Hitchell (1974). 

w 
U1 
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estructura de tamaños, de edades, o bien de estadios de 

rI'ollo de la población. 

Lewis (".1942) Y Leslie (1945, 1948) propusieron un mo 

delomatricial para simu1ar el crecimiento de las 

nes, considerando a los individuos de la población agrupados 

en de edad de la misma duración y tomando en 

ta las tasas promedio de sobr.evivencia y ,de pa-

ra cada A). 

Estos modelos tienen una serie de limitaciones que -

autores han tratado de subsanar modificando losmode 

1os,?riginales.Entre estos autores están LefkO'Vitch (1965) 

q.u:ie¡nhizo una modelo propuesto por 

y Leslie. Este autor no sólo considera d~.edad, 

sino que lo hace extensivo para aquellos en los 

que n.o es fácil determi;nar la por lo que utiliza cate 

gorías de tamaño o bien categorías de los diferentes·esta--

dios de desarro110. Asimismo, en el modelo que pr.2. 

pone, las categorías que se no son tan ya que 

pueden ser y elemento de la ma---

triz puede tener un valor mayor que cero, lo cual 

que los organismos que se encuentren en una 

puedan pasar qos o tres categor1as mas ade1ante~ en un 

intervalo de , o regresar a alguna 

vial! • 

"W 
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Caswell (1978), al al' con matrices de transi--

ción y considerando el. problema que representa el tener agrJ:!. 

padas las probabilidades de paso en categorías discretas, e-

un modelo para determinar la susceptibilidad del cre-

cimiento poblacional a pequeños cambios en las probabilida-­

des de nacimiento, decrecimiento, de sobrevivencia y de mi­

gración. El concluye que este índice de susceptibilidad del 

crecimiento poblacional es proporcional al producto del va­

lor reproductivo del estadio inicial por la abundancia de iD. 

dividuos presentes en el estadio final, bajo una distribu-­

cián estable de edades. Con esta J:lodificación a los modelos 

matriciales, se pueden·calcular. éstos. par~etros de una mane 

ra más precisa y cercana a lo que ocurre en la naturaleza. 

2. Aplicación de los Modelos Matriciales en AlgUnas 

Poblaciones Vegetales. 

Se han hecho algunos os en donde se co 

mo herramienta principal el uso de matrices para 'descri-

hir ei comportamiento de la pOblación. Entre estos trabajos 

están el dé Sarukhán y Gadgil (19.7lt) Utilizaron mode 

los matriciales para realizar un estudio experimental compa-

rativo de la dinanica poblacional de tres de Ranu:¡:cu-

en un al norte de Gales. En el modelo incluye-

ron los aspectos reproductivos de las tanto sexua-

les como vegetativos,·y encontraron que existe una notable 

fluctuaci6n en el número de individuos e~ estas poblaciones~ 
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fugitivas o colonizadoras que ha-

bitan en lugares abiertos. 

Con relación a los trabajos que se .han realizado con 

arbóreas, se encuentran entI'e otI'OS el de Hartshorn 

(1972) una esne 

cie dominante de la selva de Costa Rica, y con 

excels\1.1'fI,una de la misma selva; propuso un 

modelo matricial para describir su dinámica ba--

sandose en de crecimiento, sobrevivencia y producción 

de semillas. Este autor obtuvo que ambas 

taban una distribución estable de estadios de desarrollo y 

que precisamente esta estabilidad en el número de 

de la es característica de especies que viven en e 

tapas serales tardías o climax. Resultados antes a los 

que .obtuvb Ha.rtshorn, los encontraron y Ogden (1979) 

describir' la dinámica de la de spp en 

Nueva Guinea y de Nothofagus en Nueva Zelandia. Ellos 

obtuvieron que ambas poblaciones presentaban valores de A 
cercanos a 1 (tasa intrínseca de crecimiento igual a 

los cuales ·son consistentes c011·1a información que 

se tiene especies que se encuentran en 

bIes. 

D. TRABAJOS REALIZADOS CON EL y U1'ILI-

ZANDO MODELOS MATRICIALES 

Se han realizado muy pocos trabajos en donde se toma en 
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BIBLIOTECA 
mienta el enfoque modular o suborganísmico que rec~a&ECelO-

se le ha dado a las poblaciones vegetales y en los que se 

corporen los modelos matriciales que se han descrito 

mente. Uno de ellos es el realizado por Mc Graw (en prensa), 

quien ó con dos arbus 

tos de distribución circumpolar ártica~ y propuso un modelo 

para describir el crecimiento, la ramificación y la produc--

ción de semilias en esta Él modelo simula el óreci-

miento individual considerando ala planta como un conjunto 
, , 

de meristemos oon sus hojas vivas asociadas, que crecen, se 

ramifican y florecen. De manera general, el autor obtuvo a 

del aná¡isis del orecimiento de módulos, de indivi­

duos,de las 2 subespecies que él transplantó, que estas 2 

subespecies sonecotipos que ,presentan cambios en su compot~ 

miento modular cuando se le's transplanta y que se manifies­

tan como respuesta al medio ambiente en el cual se les obli 

gó a crecer.' 

Los siguientes os que se realizado con este 

son de gran interés porque describen el comportamieg 

to de una arbórea, pendula, a su 

copa como una de brotes CMaillette en prensa a yb). 

Ella realizó un análisis de la dinámica estructural del ere 

cimiento de esta especie en donde incluyó el estudio de la. 

dinámica foliar, la floraoión, ,la elongación de los brotes 

y el. flujo numl'!:ricQ en la población de yemas. En estos 

jos no sólo. se dan las descripciones de los bro-
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tes se un modelo matricial para descri-

bit' la producción de yemas en esta especie:. De acuerdo con 

sus resultados. ella propone que e.xiste una producción dife­

l'encial de yemas dentro de la copa, la cual es mayor.en la 

región apical y considerablemente menor en la inferior 

de la copa. Este de re.sultados concuerdan con los obte-

nidos por Gunckel al~ 1949). Verhagen (1963), 

Brown (1967), Woodman (1971), Cannel! (1974) y ya han 

sido 

encontró que 

en las secciones anteriores. A ~u vez~ ella 

una de brotes den-

no de la copa. cuando se consideraba ·lapa;¡;te in­

ferior de la mientras que el número de brotes es flus:. 

tuante en la 

to es más 

de la copa en donde el 

E. IMPORTANCIA Y JU3.TIFICACION, TEORICA y PRACTICA 

DE ESTE TIPO DE ESTUDIOS. 

Come ya se o, la idea de considerar' a una 

mo una con propiedades 

el. desarrollar. El estudio de es.te 

co-

se 

es 

cimiento 

ya que nos a llevar un del ere..;. 

con una mayor exactitud que la que se 

con los análisis de crecimiento convencionales. 

A pesar de que las 'cepas de los árboles son poco comer-

ciales, se utilizan estimaciones del de-la copa y de 

la cantidad de rama.s para Por 
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en el manejo de Cuencas, para investigar respuestas de acla-

reo, para las cantidades de combustible para algunos 

insectos así como para estudiar el crecimiento y nutrici?n 

mineral de los árboles. 

El estudio del desarrollo de los brotes de" los 

importante por var~as razones: 

a. Es importante para medir la influencia de factores 

medioambientales en el crecimiento, ya que dichos factores 

se deber"án considerar durante el período crítico para la 

mación de yemas. 

D. Al entender el de desarrollo de una 

se comprenderá más fácilmente el comportamiento de ésta en 
.--

es 

"cma nueva área y se podrá su comportamiento en si-

tíos en donde se planee una posible reforestación. 

Este o surge a raíz del realizado por ?ranco 

(1979), propone un modelo de crecimiento para 

nes de pinos. En también se analizan las 

diferentes prácticas de aclareo y sus consecuencias 

ficas y Con el modelo pretende poder 

oir la dinánica poblacio~al de una que crezca en con 

díciones similares de uni 

El modelo se realizo basándose en obtenidos a pa!:'. 

tir de los de crecimiento qqe se tenian para pobl~ 
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LindL; sin presenta ciones de 

algunas en relación con el ciclo de vida de la 

especie, ya que en el trabajo patente's una seria de 

etas a comprobaci6n. Una de las limitaciones 

que tiene el mod~lo es la relaciónada con las mediciones de 

y de pérdida de e. las cuales fueron simula 

das en e,l modelo para poder el creoimiento total 

de los individuos. Es por este punto que 

la de complementar el o el estudio de la 

de la copa. 

F. OBJETIVOS 

principales objetivos en el estudio de la 

de la ,copa de Pinus son: 

1. Determinar los factores que, influyen en la iniciacién 

y formación de los brotes~ asfcomo en la de los 

2. Determinar el de ramificación de la copa. 

3. Obtener 

dentro de la copa. 

tas,as de natalidad y mortalidad foliares 

4. Modelar la dinámica de la de brotes como 

un proceso 
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V. ZONA DE 

A. LOCALIZACION GEOGRAFICA 

.La comunidad vegetal es la que se efectuó el trabajo se 

en la Sierra Nevada, en el límite occidenta1:del 

de Pueb'la con el de México. 

de estudio a la Estación 

!nvestigación y Enseñanza de Zoquiapan, del Departamento 

de la Uní 'ver¡3Ídad Autónoma de Chapingo. La esta­

espa'l:'te del área. c6mprendida por el Parque Nacional de 

y la Unidad de Explotaci6n de 

San Rafael .. 

forma dé la Cordillera , la 

del. volcán Iztac'cíhuatl, entre 

los·paralelos :1:9°12'30" y 19~20¡OO!t latitud Norte y los mer! 

diano,s98°42' io" y 98°30'00" longitud Oeste y a una altitud 

de 3200 m.s.n.m., s. 

B. FISICAS DE LA ZONA 

1. Clima 

·Los datos climatolÓgicos con los que se cuenta para 

la zona .de la Est.ación de Río Fria 

(3000 m.s.n.m.) y representan un promedio de 37 años de ob-

-
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ESTJ!OON.EXPERIMENTAl OEENSENANZA E INVESTIGAC.ION DE ZOQUlAPAN 

FIGURA !li2 5 ~Ua.ICACION OE LA ZONA DE ESTumo. 

(TOMAOO DE HERRERA Y ROORlmn¡:Z, 1975.) 



A pesar de que en la Estación de Zoquiapan se con 

tabancon datos climáticos, éstos no se utilizaron ya que su 

meteorológica ó de funcionar precisamente duran-

te el año én el que se llevó a ()abo el estudio. Además, es­

tos datos sólo oubrían un: perÍod6de cuatro afies, por lo que 

segúramente no son representativos del clima prev;aleciente 

en el área de estudio. 

Según García (1973), el clima en el área.templado h!1 

medo, el m&s húmedo de los subhÚIDedos; semifrío y con un ve-

rano y largo; presenta una temperatura mejlia anual en 

tre 5°C Y y se clasifica como C(w,i
2

) (w) (h') . De 

acuerdo CO'fi el climograma (figura 6), el período seco abarca 

los mese,s.:que van d.e':¡;>rinqipios de noviembre a mediados de 
," ;',~" 

marzo; que el período de precipitáé.i~ri.se conce.ntra 

en los 7 meses restantes del año. 

2. GeOlogía. 

La zona .es una región montañósa de origen volcánico, 

con una petrografía constituida, ,en su mayor parte. por ro­

casígneas extrusivas e intrus.ivas .así como por otros tipos 

rocas producto de diferentes condiciones de solidifica-

ción •. En ·las rocas que se encuentran en'la'zona 

(PbPQcatepetl e Iztacc~huatl) son andesitas; aunque en alg~ 

na"S. cumbres y flancos de la Sierra, se encuentras dacítas, 

basaltos y también abundan las cenizas volcánicas CAnaya, 
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PROMEDIO (-.:...·-l.<OATds OEL SERVICIO METEOROlOGtCO NACIONAL, 

PROMEDIO DE 37 AÑOS). 
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1962). 

::¡. '. Datos Topográficos y Edáficos. 

Las pendientes prbmedio'quese encuentran en la zona 

van de 25° a 35°. Los suelbs son derivados de cenizas voleá-

nicas y se clasifican como profundos (más de 90 cm •. de pro­

fundidad), con una textura franco-arenOsa. Son ricos en 

ria ot'gániza. El pH es medianamente ácido y oscila entre 5.5 

y 7.1. Presentan un alto. contenido de nitrógeno y -un bajo -

contenido de f.6sforo. E'Stos suelos son ricos en calcio, mag­

nesio, potasio y cationes <¡ueson fácilmente asimilables 

(Anaya~ QE. l. 

'l. Hidrología 

Las corrientes superficiales que existen en el área 

son muy pocas.y éstas se abastecen por Ías y algunos 

escurrimientos. Como. se puede ver en la figura. 5, a lo largo 

del sitio se. presenta el arroyo Aculeo, el cual nace en 

estribaciones del Iztaccíhuatl y cO!'re en una dirección Sur-

Nort,e. Este a!'royo va modificando su curso, a medida que a-

vanZaen la planicie de los valles, ~n donde vuelve a cam--

su dirección PQr presencia de nuevos accidentes top~ 

(Obieta, 1977), 

C. TIPO DE VEGETACION. 
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1. Generalidades 

En la Estación de Zoquiapan crece una comunidad bos-

cosa de alta que en su mayor parte se €lTIauentra Gomi 

nada por P-Ínus ~h;'T>~t-f.7':""" Lindl. , cual representa la espe-

cie más importante ya que ocupa hasta un 85% de.l ~área en 

de se. encu.entran los ~pinares (Garzón) y Flores, 70). Den-

tro de la también se bosques de abeto:;;. , ~ 

religiosa; de cipreses, Cupresus y 

bosque pinos de especies cuales se .en--

cuentran montézuniae, aYacahuite, 

p$eudos~obus;·también·hay y princip~ 

les son Quercus Q. rugosa y Q.laurina. finalme!l-

te, también se presanta firmifolia., en las zonas per--

turbadas del bosque (Obieta,~. cit.},. 

El bosque de pinos esta afectado por la de 

descortezadores, 

~s; y por dos especies de la· fálnilia 

Loranthaceae, 

De;ntro.de las ocurren en el 

sotobosque, se encuentran 

amplissima. hepnaestophila, Muhlenbergi¿;i 

ma~croura, principalmente; de la familia 



1ium spp; delitro de las de la famil.ia Rosaceaees­

ranunculoides y Alchemilla tán hematochrus, 

procumb en s , la cual es una común de los P. 

Asimismo, también se encuentran especies como 

montanus ( ), Penstemon gentioanoides (Scro-

phulariaceae), Rumex (Polygonaceae), P1antago aus 

trali13 (Plantaginaceae). <Obieta, QP.. cit.). 

2. Especie Estudiada 

hartwegii es una conífera que pertene-' 

ca a la subsecci6n Ponderosa de la sección Pinus. de acuerdo 

con la clasificación de Littl.e y (1969, citada 

en Eguiluz, 1977). En la RepÚblica Mexicana se ha reportado 

en e.l Norte en el Estado de Nuevo Le6n y se ha visto que cr~ 

ce desde Coahuila hasta el Estado de México; hacia el Sur, 

se ha encontrado en los estados de Veracruz, Oaxaca y Chia-­

paso Sus limites de distribución a1titudinal están entre 108 

2500 m. s.n.m., hasta el limite de l.a yegetación arbórea, a 

3800 m.s.n.m. (Mirov, 1967). 

Un árbol adulto mide de 15 a 30 m. de altura y caras 

terísticamente presenta una corteza agrietada de color pardo 

izo y una madera dura y • Las hojas se presentan 

en grupos de 3 a 5 aciculas envueltas en una vaina de color 

castaño, la cual se oscurece y se acorta con él crecimiento". 

Los conos son ovoides acuminados y miden de 7 a 14 cm; de 
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" ., 
largo~ son <:iecolor rojo muy obscuro y .genel'á.lm.ente 'sepI'é.:. 

sentan por ~pares, tienen una semilla alada de cblol:' negro 

q~e deS a 7 lfu"II. Una desc~ipción de las ca):,acterístidas 

. más puede encontrarse en Martínez (194{l). 
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VI. MATERIALES- y METODOS 

A. DE:SCRIPCION DEL SITIO .DE OBSERVA.CION PERMANEN'rE 

El seencuentradentI'o del área de la Estación, 

en .10 que corresponde a la ladera del Cerro de San 

FI'ancisco hacia el SUZ' del llano San Miguel; está a: una alt.i 

tud de 320D m.s.Ji.m.'! una pendiente de.30 n (figura 

5) • 

Uria característica importante de este ·s"itio es que es 

una zona abierta en la se encuentI'aíl, en su. gran l!laYo-

r-S.a, arboles jóvenes que no alcanzan los 10 . m. .de altUI'a. D!! 

dos los.obj trabajo, esta fue ·una de las r-áiones 

principales pOI' las se eligió el sitio; ya que paI'a po-

del' tener acceso a la copa y tomaI' las mediciones peI'iódicas 

de .los aI'boles, se requería de una zona de I'égeneI'ación e})-

donde los presentasen una estatura. 

B. ELECCION DE LOS INDIVIDUOS-

se Ó con una población de individuos jóvenes dé 

hartwegii, cuyas edades oscilan entre 4y 21 años, aprox;!;. 

madamente~ -Se -eligieron 35 aI'boles a 10 de una línea 

de 40 m. que cOI'I'e de Norte a SUI' en diI'ecc,ión contI'aI'la y . I 

páI'alela 0.1 AI'royo Aculco 5}. Los aI'boles se eligie-

ron de una maneI'a etiva, con en su vigoI' y 

que estuviesen tanto pOI' éoleópteI'os descoI'teza-
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dores como por muérdago. 

Los. árb~:lles se agruparon en 6 categorías de altura, 

que van desde 0.25 m. hasta 4.50 m. Las diferentes catego-­

rías, así como la edad y altura promedio para cada categoría 

se muestran en la tabla 3.· 

C. OBTENCION DE DATOS 

El tipo de mediciones que se tomaron en el campo, se 

pueden dividir en: a) estáticas o únicas y b) periódicas. 

Dentro del primer tipo de mediciones están las siguientes: 

a cada uno de los árboles se· le tomaron al inicio y al final 

del estudio (julio de 1979 '- noviembre. de 1980), la altura 

total,eda,d, diámetro de la base del árbol a 30 cm. de. altu­

ra y radio de cobertura. Dentro del segundo tipo de medicio­

nes, se conta!'on ca¡ja una de las ramillas de los 35 árboles 

ele.ctos (figura 7); esto último se hizo. con el propósito de 

poder determinar, al final del estudio, las tasas de natali­

dad y mortalidad de .!'amillas por árbol. 

1. Mediciones Periódicas. 

Las mediciones periódicas que se r>r=gistrarpn duran­

te·el estudio compre.ndiepon la elección de un determinado 

número de ramillas dentro de la copa de cada árboL Paraob­

tener estas ramillas se hicieron muestreos .dentro de cada cQ 

pa estratifica.ndolade la siguiente manera:Priinero se conta 
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G.';". cr:tJcimiflnlo .IIlft/,r 11# t/ 
plJl1fadlJl. '¡rbQI . 

b.- Cr«.;m,iMtO$ primarios 
producido$ W la punta. 

C.- E/ficciÓn dtII ,1.rticilio. 

Eltlcc;ónfÚ. la ft1flljlla. 

REPRESENT.ACION . DE UNA RAMILLA 

YMlIIII ¡.'Ilnt.. qu. ., e/oll,tlrOIl 
dUl'(I"'. 1980. ______ -.. 

EI(lfI'tlción ., brote y 

íoUaj'/NotlucitlD ti" ¡978. 
_----'"-,IR,!'i""',ft'flc¡ónd.-' broto y 

fDlltl¡' prtulucldD fnlg79. 

___ ~Crllcimi1mt(J d. la ramilla 
producido 1M 1977, 

~ ;. -,' . 
FIGURA N<l 7 ,-Representaclon esquematice del muestreo de 

los rami lIas de los indi.viduos de Pínus hartwegii 

en fa Estación de Zoquiapon. 
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ron el número total de ,verticilos vivos del árbol y se eli--
, , 

al azar uno de estos verticilos; dentro de cada vertici-

:Lo, se contaron el número de ramas vivas y se eligió al azar 

una de estas ramas. Finalmente, dentro d~ rama, se con-

taron en número, de ramillas vivas (independientemente de que 

fueran primarias o secundarias) y nuevamente se eligió al 

azar la ramilla. Pdl' otro lado, en cada uno de los árboles 

siempre se marcó la ramilla principal del eje del tronco 

'(el crecimi~nto "líder" o punta del arbol) , así como dos de 

las ramillas primarias producidas por la punta durante la 

época decrecimiento anterior (figura 7). 

El número de ramillas muestreadas por árbol se de-

terminó de una manera ar>bitraria de con su categoría 

de , de esta manera 6 ramillas para los árbo-

les de la primera categoría de altura, B ramillas para'los 

árboles de la segunda, 10 ramillas para los de la tercera, 

12 ramillas para los de la cúarta~ 14 par>a los de la quinta 

y 16 ramillas losárbóles <le la,sexta categoría de altu 

ra. Se monitoreo un total de 360 ramillas marcadas cada una 

con una de plástico que contenía un número de re~-, 

A cada una se le tam6 su locali dentro de la 

, determinada por la altura, de la ramilla y el 

tronco del árbol de la misma. 

al 

Las mediciones q,ue se tomaron de una manera peri6di 

ca mensual a de julio de 1979 a noviembre de 1980 

P I 
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1. I1e las rami.llas producidas en 1978, se midió la 

longitud total producidCi durante ese año .. y la de 

·la e; ya que el e de es-

te año 10 

su 

durante el que duró el estudio. 

mortalidad foliar por se hizo con el objeto de registrar 

ramilla. 

2. las ramillas producidas en 1979, se la 

longitud total de la , así como la porción de la ra-

milla con follaje; prácticamente estas no presentaron cambiq 

debido a que . en la fecha en la. que se inició Eil estu-

(julio de ) la del ya habla 

0.0;'1 tampoco se observó que perdieran su follaje completame~ 

te, este. se en el por dos 

3. Por otro lado, en ma:):>zo de 198Q, al inicio de 

época de crecimiento, Sé empezaron a el de 

ye~a~ y la longitud Q.e las mismas antes de a elon-

gar (con este dato se calculó la de las r~ 

gitud 

el 

>;' la del 1;:>rote y, dos meses después, la lon-

las aciculas y el área de las mismas durante 

foliares esto se con 

Ile más adelante. eon estos datos se obtuvieron las curvas 

de crecimiento. 
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4. Finalmente se contaron el número de yemas laten-

tes producidas por ramilla que se desarrollarían dura~ 

te la siguiente epoca de crecimiento. A partir de estos da-

tos se obtuvo la de las nuevas ramillas y con es 

ra se construyeron los módelos matrieiales. 

2. Obtención de Datos de Area Foliár 

Para poder obtener los datos de incremento en área 

foliar por mes, se 

minó el número 

una colecta de fas,cíeulos y se 

de éstos para que el area fue-

se representa1:;i va., Para ello, se tomó una muestra del folla­

je de otros árbo'les. Este follaje se secó en el horno duran­

te 3 d1as a 80°C, y posteriormente se separó por 

a los 

de 

se midió el área foliar con un 

LI-COR Model LI-3000, el 

directamente en cm2 • Para obtener la 

el 

del 

muestreo se obtuvo la media acumulada del área foliar por -

fascículo y se graficó contra ~l número de ,. enco~ 

de fascícu--trando que para tener una muestra 

los se de un mínimo de 30 fascículos. (apéndice B1). 

Debido él, que cada fascículo esta .compuesto pOI' 3 ó 4 

acículas f y considerando que estas aciculas no tienen unasH. 

plana; se tuvo que obteneI' un factor de corrección 

que se ajustara a la forma de las acículas, ya 

que el integradoI' de áreas foliaI'es el área de prQ 



yeccitn vertí cal de un 

faétorde 

lar. del fa~.tor de 

513 

La manera como·se calculó 

ver en el apéndice B2. El va­

es de 2.3639, para elc~so 

fasc~culos que 3 acículas y éste tiene Un valor 

de 2.5250, para los fascículos con q acículas. Estos valores 

simplemente se por el val<;,r obtenido con el me 

didor de áreas foliares para obtener' el área foliar real. 

Los· muestreos fueron mensuales y coincidi.eron con 

las fechás en las que se hicieron las períodicas; 

simplementi: se cortaban 10 ramillas en proceso de elongación 

de árboles vecinos. No se l;'equería de una gran cant.idad de 

rámillas ya qUE¡ cada una posee desde 10 hasta 300 

aproximadamente. Las ramillas se secaban en el horno aSQQC 

durimte 3 días y después se les los , de 

los que se elegían 60 pare medirles su 

liar. 

y área fo--

A partir de los fascículos , se 

para cada mes, entre la longitud del 

el área foliar de este (tabla 4). 

La pxdm\9I'a I'\9gresión es para el mes de mayo, 

y 

a que los 

te mes, y 

folia~es se hacen ~paI'entes durante es-

en octub!'e~ ya que. al mes . se 

los se venían observandQ. 
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MES 

Junio 

Julio 

Octubre 

TABLA No. 4. REGRÉS¡ON:J;:S 'ENTRE LA LONGITUD DEL 
Y EL ARtA' FOLlAR- F'OR FASCICULO DE LOS 
LIZADOS PARA CADA MES. EN DONDE Y ::: Area: foliar (cmL)~ 
x ;: Longitud del ·fascículo (cm). r ::: Coeficiente de 
correlaci6n. EN TODAS LAS PRUEBAS PRESENTADAS * RE 
PRESENTA EL NIVEL DE SIGNU'ICANCIA DEL AJUSTE: * p< 0.01 
,b~ p.'( 0.005, illH p< 0.001; n = Número de datos que s'e 
utili,zª-l:'.Qup¡:t.ra 1).a,cer el aj uste. ~.~~~ 

rUNCION r ti 

- O 18 1.24 Y -.' x O'. 8 3 id"" 60 

y " 0.16 
.44- O., 95,Hd, 60 

y :: 0.22 .15 0.68}"H, 60 

Y :: 0.18 x1.33 O.93*~~* 60 

y :: 0.16 ,xl. 33 0.93''<*'" 58 

_ Q 23 1. 28 Y - • x O.94*''t{, 60 

()1 

<.D 
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De los arboles que se .cosecharon. se separaron las 

ramillas que se hab1an venido midiendo durante 17 meses, se 

secaron en eL horno y después se les separó el e pro-

ducido en 1979 del producido en 1980. A cada una de las ra-

millas .• se les registl:'ó el peso y la edad; y al 

caga una de éstas, se les midió la longitud de 

e de 

y el área foliar. , se contaron el númel:'o de 

fascículos por ramilla del fOllaje producido en 1980. 

Con el nÚlnet>o de fascículos 

utilizando las 

en 1980 .y -­

del fascículo 

y el foliar del fascículo 4), se obtuvieron los 

valores las áreas fbliar·es por ramilla para cada mes de 

los ár>Doles cosechados. Los datos ·mes 

de noviembre. se obtuvier>on directamente cose-

chado midiendo de todos los 

de cada r>ámilla en·el labor>atorio. 

Para calcular el área foliar de los ár>boles que no 

se cOs.ecña.r'on, se obtuvo una corr>elación entre la longitud 

de la r'amilla y el· área foliar por r<Wlilla de los 

que se tiraron en el campo. En la tabla 5 se las 

para cada mesa <le mayo a noviembre, 

per'fodo durante el cual las hojas de las r>amilla crecen al-

canzandQ su máxima en noviembre, por ello ·se 

los incr'ementos en áreas folia,r>es para meses. 
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TABLA No. o. EN7RE LA LONGITUD DE LARA-

HES 

Mayo 

,Junio' 

Julio 

Agosto' 

Octubre 

Noviembre 

MILLA YAREA rOLlAR POR RAMILLA DE LOS AR­
BOLES QUE ~E COSECHARON EN EL CAMPO: y :: Area 
foliar (cm)" x = Longitud ce la r¿¡,mi,lla (cm). 

FUNCION r n 

1. 26 
1.5 0.75*** 186 Y x 

3.91 1. 34- d.68M,,~ 224-
Y :: x 

8.94- .19 O. 70**'~ 229 Y = 

:: 17.52 .13 O.72*''<{' 230 Y 

18.20 1. 21 O.78,hH, 232 
y = x 

27.32 1.14- 0.75''0',* 236 Y = x 

26.77 
.'08 O.79*t,,; 224 y 
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3. Manejo de los Datos. 

Las 9bse1:'vada~períiódicamente~ se .agruparon 

en diferentes categorías dependiendo de.su ubicación en la 

copa. :Las categorías consideradas son 3 básicamente: 1 Rami-

bol 

de la punta, que incluyen al crecimiento líder dél ár­
! 

como a las ramillas que produjo durante la 

ca decrecinúento; 2. Ramillas provenientes de los brotes 

primarios y.;¡. Ramillas provenientes de. los brotes secunda­

rios. Los datos se agruparon considerando estas categorías 

para cada árbol y !1espuéspara categoría de altura. 

Los datos obtenidos mensualmente sobre el crecimien-

to de las ramillas ya fuera para la elongación del brote, 

ra el incremento en longitud de las aciculas como para el in 

cremento en a.rea foliar de éstas a lo·largo 

se ajustaron a curvas logísticas de la 

y '" 
1 + 

En donde y representa la variáble 

año 1980, 

forma: 

bien 

del br'ot.e, incremento en longitud de las aciculas o 

en área: foliar), y t representa al tiempo <'le 

observación~ 

En esta función K representa el valor máximo que al­

olinza la·variable y que en 
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se conoce como la capacidad de carga o de acarreo del medio 

ambiente. Este valor se calculó para cada de 

. (punta~ 'primarias y secundarias); para cada árbol y para 

'da categoría de altura promediando los valores que 

este tipod'e brotes para el mes de noviembre (último mes de 

registro) . 

Una vez obtenido el valor de K pára cada tipo de ~­

brQte por, cada árbol y por cada categoría de altura) se hi,­

cieron análisis de regresión lineal, en los que se conside.­

ró como vaTiable dependiente al in K - Y en función del 
-y-

tiempo. El resultado del aj'uste fue la siguiente funci6n: 

in K - Y = a rt 
-y-

que 

va. En donde 

a la ecuación de una recta con pendiente negati 

representa a la ordenada al origen y !: a la 

de la recta, que se considera como un estimador -

de la tasa de crecimiento de la variable (Krebs, 1978), 

Por otro lado, con Los datos que se tenían del. núme 

ro de yemas por ramilla y siguiendo el desarrollo 

de estas yemas durante la de crecimiento, se obtuvie-

ron de 8ob, revivencia y de producción de :ramillas. 

Con esta información se construyeron dqs modelos matricia-

les para la de brotes o de ramillas den 

tro de la copa de Los modelos difieren entre 
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uno; pero de manera 
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que se consideran paraeada 

, para ambos modelos se calcula-

ron las tasas de pvoducción de brot.es para cada categovía -

así como la contribución de brotes que hac.en éstas a otras 

e~tegorías~ a partir del número de brotes que había al ini-

del estudio y de los que se produjeron al final de éste. 

Se.construyeron 2 modelos matriciales p<;ra cada ca­

tegoría de altura y se hicieron simulaciones delcrecimien­

to de la pobJ,ación de ramillas de la copa .de los pinos uti-

un de de ma:trl.ces 

de una calculadora Texas Instruments 59. 

Por otro lado, las matrices se 

ron por sí mismas un programa que se corrió en la -

Burrougs 6800 de la U.N.A.M. 
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.'VII. RESULTADOS Y DISCUSION 

A. FENOLOGIA DEt.OS BROTES 

El períod.o de crecimiento para harn,;egii 

entre marzo y noviembre, cuando se elongan.l.os brotes y $e. 

f.orman y se desarrollan las ramillas que dan lugaF a los 

vos fascículos. 

Los bFotes en p~. , al igua:¡: que en otras· espe-
~----

cíes de pinos, se origin¡;tn a partir de peq'ue,ñas yemas ubica-
. , : ' 

. das en los ápices de las·ramillas producidas durante laépo-

ca de crecimiento anterior; ésto se puede ver en la figura 8 

en la parte superior izquierda en lo que corresponde al mes 

de¡ enero de 1980. 

Las yemas se encuentran propiamente diférenciadas a --

de los meses· jUlio y agosto de 

miento anterior; mómentb durante el. cual 

do' de latencia, que seromp<e al iniciarse 

d~l siguiente año. 

El desarrollo de los brotes, a lo 

época de creci­

en unperío-

mes de ·marzo 

de un año, está 

e'xpresado en la figura 8. Las yemas se empiezan a hinchar a 

finales del mes de febrero ya principios del.mes de maFZO; 

.11"1. elongaci6n de las se inicia a partiF de este mes p~ 

Fa formar los brotes durante un período de cFecimiento muy 



1980 

1979 

'978 

1980 

1979 

i978 

19.80 

19.79 . 

1918 

FIGURA 8. -. REPRESENTACION ESQUEMATICA DEL. DESARROLL.O 

DE LOS eRarES DE Pinos A LO L.ARGO DE UN AÑO. 
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que finaliza en el mes de julio, cuando los brotes 

ya han alcanzado su máxima elongación. 

De acuerdo con esta los prÍIDordios foliares 

se empiezan a hacer aparentes 2 meses después de que el bro 

te empezado a elongarse. El e empieza a creoer ac­

tivamente a partir del mes de mayo en fascículos que agru-­

pan de 3 a 5 acículas, y alcanzan su'máxima expansión 

en el mes de noviembre. 

El de crecimiento que se observa en .1:,. hartwegii 

corresponde con el descrito por Stone &: Stone (191+3) para -

los pinos, blandos (sección Haploxylon, aunque 

e!;l Diploxylon) a los cuale,s descri'ben como estrictamente uní 

,nodales. En este de cada elongación de los bro-­

tes ,de primavera forma un entrenudo,lo cual ,también es ca­

racterístico en la zona de es tudio. Por otro 

lado, de acuerdo con la clagificación de Lanner(1976) sobre 

los de cr>ecimiento en brotes que se desar>rollan anual-

mente, presenta un de creci¡niento fijo. Es 

te término que el brote se pr>oduce como resultado de 

la elongación de una yema que ha pasado por> un de 

tencia, dur>ante el'invier>no, formar un br>ote durante la 

el hecho de que existan yemas que no se 

para for>mar> brotes no necesariamente que 
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éstas permanezcan en un ,est,ado de latencia como ocurre en -
QuereUe rubra (Ward, 1954) y americana ( 1971). 

En esta espec;ie aquella;:¡ yemas que no producen un brote du":' 

rante la primavel'a es porque ,en su mayor'la no son 

ya sea porqt:¡e ha..1"); sid,o o porque dt:¡rante los 

meses qe febrero y !Il~rzono .siguen con el próceso normal de 

creciiniento, tal vez por falta de hormonas necesarias p~ 

ra inic;iar la elongaci6n dé los brotes. Este tipo de yemas 

se pueden desprender' de las r'amillás o 

cer adheridas a ellas, y con el transcurso 

reduciendo én tamaño y.eventualmente morir. 

B. PATRON DE R'\MlfICACION. 

ir'se -

Al igual que en mayoría de las conJ:fe~as. '. hartwe-

un de ramificación excúrrente(Brqwn, 

). Esto es que, ,el tallo' prinoipal, líder o pu:ni:~ 

del árbol sobrepasa en crecimiento alas ramas laterales que 

se enct:¡entrán por debajo de EOlIa. Esto se 

gura 9 ~ en conde se apre'cia como el brote 

vér en la 

al crecer y 

ej,ercer.una dominancia apical sobre el resto de las ramas, 

le confiere' a la copa del 'ar''bol una fOr'ma 

Este de ramificación esta asociado con llna,deter-

minada de brotes largos en .la de los ár'bo--

les. Estos brotes son los que mantienen las de desa-

rroTlo de éada rama lateral. Esto ,se puede en la' 
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FIGURA N2 9 .-REPRESENTACION ESQUEMATICA DEL PATRON 

DE RAMIFICACION EN Pinus hartwe,;;. 

DURANTE CADA EPOCA DE CRECIMIENTO SE PRODUCE UN 

VERTICILO Y SE ELONGA UIIJA YEMA PARA pRODUCIR UN DETEB 

MINADO TIPO DE BROTE. 

EN EL ESQUEMA SE REPRESENTA UN ARBOL DE 5 ANOS DE 

EDAD; ,SU EDAD SE PUEDE ESTIMAR CONTANDO EL NUMERO­

DE VERTICILOS SOBRE EL EJE. DEL TRONCO O BIEN SOBRE LAS 

RAMAS Y BROTES. 
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9. en donde cada brote termin~l de cada rama, se 

de considerar como un brote largo o un brote primario. Por 

tanto, se ,tendran tantos brotes primarios como número de ra 

mas sepreS.entenen árbol. 

Los árboles j pr'esentan en su copa exclusiva."llen-

te brotes primarios y conforme van creciendo. van producien 

do 'brotes secundarios camo resultado de de 

los brotes·primaJ:'ios. Gener>alme.nte, los orates primarios se· 

ramificani;ri-cotómicamente .produciendo así, 2 brotes secun­

darios yunoprim~rio, el cual mantiene la linea de desaI"~ 

110 de la rama. A su vez estos bI"otes secundarios pueden r~ 

y fOI"mar brotes teI"ciaI"ios o .de tercer orden fi-­

na1niente estos pueden vólveI"se a I"amificar para producir bro 

tes de cuarto oI"den (figura 9). 

La proporción de cada tipo de brote en la copa de un 
.. varía 

d~v~duo con su • Conforme el arbol envejece aumenta la 

proporción. de brotes de segundo. de teI"ceI" y de cuarto orden, 

los cuales'en conjunto'se conocen como brotes COI"tos. 

En la copa de los que , cuyas eda 

des osci.1aban· los 5 y los 21 años., la mayor n!'Ol:>o:r 

de brotes qUé á-e. "encontraron en sus copas fueren prim~ 

y Solamente en los árboles de las últi--

mas, 2 categorías de altura (2.50 m 4.50 m) se 
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a encontrar brotes de tercer orden. 

Este cambio en la de brotes dentro de la co 

pa de bartwegii, también se puede apreciar al observar 

la distribución de frecuencias del largo de las ramillas o 

brotes (figura 10) por de altura. De manera 

ralo la frecuencia relativa de las ramillas más largas es -

menor conforme aumenta la altura de los árboles, es decir 

que a mayor altura habrá una menor proporción de prf.. 

marioso Por ejemplo, para la primera categoría de altura en 

1~79, las ramillas más largas (18.7 cm.) se encuentran con 

u'na frecuencia de 0.017; es decir, que el 1.7% de 

todos los brotes alcanzan esa longitud· de ramilla; mientras 

qué para la sexta de altura" en 1979, las ramillas 

más largas (42 cm.) se encuentran con una frecuencia relati 

va de 0.009; es decir que el 0.9% de todos los brotes de los 

árboles que se encuentran en esa categoría alcanzan esa Ion 

gitud de ramilla. Lo mismo ocurre cuando comparamos 'ias 2 

categorías de altura extremas (I y VI) para 1980. En la pri 

mera'categoría de altura, las ramillas. más largas (17.9 cm.) 

se presentan con una frecuencia relativa de 0.013; mientras 

que las ramillas más largas (24 cm.) de la sexta categoría 

de altura ,. se encuentran con una relati va de - -

O.OOg. Por otro lado, cuando se comparan las distribuciones 

de freouencias de ramillas entre los 2 añós del estudio, 

1979 y 1980, se puede ver que de un año a otro se incremen­

tó un mayor proporción la frecuencia relativa de las rami--
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FIGURA NQ 10- DISTRIBUCION DE FRECUENCIAS DEL LARGO DE LAS RAMILLAS 

. POR CATEGORIA DE ALTURA PARAI 1919 Y 1980. 
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11as que presentan manares longitudes. Esto corrobora lo -­

discutido anteriormente con relación a la variación en las 

proporciones de los diferentes de brotes de la copa -

con respecto a la edad de los árboles. Conforme aumenta la 

edad de los árboles aumenta la proporción de brotes secunda 

ríos, las cuales son comparativamente más cortos con rela-­

ción a los brotes primarios"Estos resultados concuerdan cm 

los de 

Gin:kgo 

la 

(19ltS). encontraron para -

==.:;.;:;..;;;;. que mientras el árbol es más maduro, es menor 

de que aumente la producción de brotes. lar-

gos en su copa. 

Como se vió en la, sección anterior • los brotes 

dientemente que sean se desarrollan anualmente y 

un nudo y un entrenudo sobre las ramas laterales, 

o bien SObre el tallo Por esta es 

posible en calcular la edad de los jó-

venes contando simplement $ ei número entrenudos que se -

presenten sobre el tallo principal o-sobre las ramas 

les ~ 

Una vez que el brote líder o punta del árbol se ha 

un nudo y un entrenudo, en el 

las y~~as latentes que al elongarse 

de 

un 

de brotes laterales en el tallo, Este verticilo -

tendrá de 3 a 9 brotes primarios, los cuales eventualmente 

se desarrollarán para formar las ramas laterales del árbol, 



De esta manera se mantiene la dominancia apical que ejerce 

el brote líder del árbol y que da como resultado un patrón 

de excurrente y la forma ciónica de la 'copa. 

C. CAMBIOS CUALITATIVOS EN LA FORMA DE LA COPA EN 

FUNCION DE LA EDAD. 

Los cambios que van ocurriendo en la copa de P. 

wegii en función de la edad se ,pueden aprecia;t' en la 

11. En esta figura se lo. que ocurre con un indi 

viduo desde el estadio de plántula hasta que alcanza \lna -­

edad de 20 años. Una plántulaposee en su base cerca de 11 

hojas cotiledonares que conservan hasta que se desarrollan 

los p!'i;m.eros 'fascículos de acículas. Las • a 

rencia de las hojas cotiledonares, ya se encuentran envuel­

tas en vainas y presentan una longe' Yidad'mayor que la de­

las aciculas de árboles, jóvenes o adultos. 

En los árboles muy jóvenes (3 años) ya se puede' 

g-,.dr un b!'ote líder que le da la dominancia al arbol. 

En árboles de esta edad el follaje se conserva por más de 2 

años, que en promedio es el tiempo que permanece en ár. 

boles más grandes. Esto podría deberse a que estos arbolitos 

requieren de una elevada cantidad de energía y de nutrientes 

para poder emerger del estrato heI'báceo, los que en par. 

te utilizan para la del tallo 
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LAS RAMAS AL CAERSE DEJAN UNA 
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En los árboles con una edad entre 5 ':l '] años y~se pu~ 

den apreciár tanto crecimientos priinários como secundarios. 

así como una_lIlarcada dominancia apical que .<trae como resul­

tado la cónica de la copa de estos árboles. árbo-­

les con una edad de 10 años (altura promedio de 1.10 m) ya 

se mortalidad de las ramas laterales, las cua­

al caer 'Van dejando cicatricésverticilares sobre el 

110 principal. Estas cicatrices sirven como refe:r'encia cuan 

se estima la edad de los árbOles contando el. de 

entrenudos sobre el tronco. 

Por último, como ya se mencionó 

árboles crecen cambian las proporciones 

conforme los --

de brotes 

que se.:producen en su copa ~ de tal maner>a al envejecer 

estos·producirán mayores proporciones de brotes de segundo. 

y .. cuarto orden. aumento en la producc;ión de bro 

te.s óox.itos Qe,n1T':::I. de la copa,se traduce en una pérdida pau 

latina de apical y una consecuencia de ésto 

·'se en la forma dala les 

boles maduros, tiende a ser bien esférica.como 

producto de la ramificación de los brotes 

como la que presentan los pinos 

D. CRECIMIENTO-DE LA COPA 

Enh~twegii es posible identificar a una ramilla -

como unidad modular .de crecimiento e. como unidad 
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blacional en el sentido propuesto por Harper (1967, 1980). -

Esta, como ya se había descrito anteriormente ( 7), 

consta de una fracción de tallo, acículas envueltas en una _ 

vaina formando fascículos, y de yemas ubicadas en el 

de éstas . 

El crecimiento de las ramillas agrupadas por categorías, 

en ramillas de la punta, primarias (excepto las de la punta) 

y secundarias ( incluyendo algunas de tercer orden) se anali­

zó en 2 partes. Por un lado, se consi.deró exclusivamente la 

del brote y por otro lado; el crecimiento del fa 

e también se consideró por partes; por un la-

dola de las acículas y por otro el incremento en 

área de los fascículos por ramilla. A continuación se 

los resultados de cada una· de estas partes que. des-

criben el de las ramillas dentro de la copa de 

1. del Brote 

Las curvas de para cada tipo de brote se pue-

den en la 12. En la se presenta el in-

cremento en de la ramilla con respecto a 1 tiempo para 

los de la cuarta de altura. 

Los datos para cada uno de los de (punta, prim!! 
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marias y secundarias) se ajustaron a funciones logísticas, 

las cuales describen crecimiento de cada una de ellas pa-

ra 1980. Las diferencias mas notables que se pueden observar 

al comparar estas curvas de.crecimiento entre sí son los di­

ferentes valores máximos que puede alcanzar cada tipo de ra-

milla una vez .que se ha elongado por completo. En la 

se presentan estos valores en el numerador de cada ecuación, 

y así que la ramilla punta alcanza en promedio una 

élongación máxima de 13.46 cm., mientras que las ramillas 

primarias alcanzan una longitud promedio máxima de 6.46 cm. 

y las ramillas. secundarias tan solo llegan a medir 2.55 de 

largo. Por otro lado, también se pueden apreciar en la fig1!. 

ro. que Para los árboles de esta categoría, lá tasa de creci-

miento máximo promedio es mayor para las·ramillas de la pun-

ta (:t.38), menor para las ramillas primarias (1.07) y toda­

víá menor pa~a las ramillas secundarias (0.66); sin embargo, 

no es constante para todas las categorías de 

altura. Si observamos la tabla 6, en donde se pres.entan los 
.. - -

resultados de los ustes a las funciones logísticas por ca-

tegoría altura, podremos apreciar al comparar los valores· 

que se en la columna correspondiente a la tasa de 

crecimiento promedio (o). que estas no presentan nin-

gún uniforme e::1 los diferentes tipos de raíni 

llas. En casos. la tasa de :puede ser me-

nor para las ramillas ce la punta que para las 

secundarias; por emplo para los árboles de la quinta cate-

de altura. Asimismo, en la de altura 
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TABLA No .. 6. AJUSTES A UNA FUNCION LOGISTICA DE LA 
FORMA: L = K 

1 + ea - bt 

'EN DONDE L REPRESENTA EL INCREMENT.O EN LONGI­
TUD DE LAS RAMILlAS Y t REPRESENTA EL TIEMPO. 
LOS AJUSTES SE REALIZARON CON LOS DATOS DEL 

. INCREMENTO EN LONGITUD DE LAS RAMILLAS DE Pi­
nus hartwegii POR CATEGORIA DE ALTURA. 

CATEGORIA DE TIPQDE K a b r n ALTURA· RAMILLA 

I 

TI 

ITI 

IV 

v 

VI 

Punta 7.11 
Primarios 4.34 

Secundarios 4.69 

Punta 10.10 

Prim&rios 5.64 
Secundarios 1.00 

Punta 
Primarios 

9.38 

5.00 

Secundarios 1.71 

Punta 13.46 

Primarios 6.46 
Secundarios 2.55 

Punta 9.21 

Primariós 6.65 
Secundarios 4.18 

Punta 
Primarios 

11. 27 

9,25 

Secundarios 4.27 

2.69 1.56 O.~S.** 257 

1.90 0.82 0.16*. 330 

1.77 1.05 0.40*.* 60 

3.15 1.79 0.25*** 174 

1. 75 

0.40 

1. 3 5 

2.07 

0.71 

0.20 

0.87 

0.95 

0.27 

2.92 

23 

0.28th~", 143 

0.18*** 4.17 

0.84 0.37 0.21 64 

2.08 1.38 0.29*** 149 

2.20 1.07 0.18*** 342 

1.14 0.66 0.37*** 110 

0.96 0.40 0.22* 153 

1. 89 1.14 

1.24 0.67 
0.29*"". 328 

0.25''<. 148 

2,27 1.26 0.27*** 155 
1.62 0.79 0.13** 504 

1,17 0.60 0.22*** 232 
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la tasa de c~ecimiento máximo 

mayor que para las ~amillas 

pa~a las ~amillas es 

Esto deci~ que 

las tasas de c~ecimiento de las ~amillas son independientes 

del tipo de ramilla (punta, p~ima~ias o secunda~ias) del 

se t~ate, y que las dife~encias ent~e cada tipo de ramilla -

estriban en la máxima longitud que alcancen al final de la­

época c~eCimiento. En sentido, ocu~~e un comporta--. 

miento bien definido para todas las catego~ías de altura .• 

to se puede aprecia~ en la tabla 6, al compara~ los valores 

que se p~esentan en la columna cor~espondiente a los valores 

de K. La ~amil1a punta po~ lo general tiene una longitud ma­

yor que la de las prima~ias y éstas a su vez tienen 

una longitud mayor que las secundarias. 

2. Elongación del Follaje. 

Para describir el crecimiento del fol·laje. se ajust~ 

ron los datos del largo deacículas a un modelo logísti~ 

ca. Estos resultados se muestran en la figura 13, en la que 

se representa la del fOllaje con ~especto al tiempo. 

A diferencia del crecimiento anlas b~otas, los primordios 

foliares se hacen apara~entes una vez que el brote ha inici~ 

do su elongación. Estos primordios inician su c~ecimiento a 

del JTLes de abril y alcanzan sU máxima elongación 

septiemb~e. 

Al igual que lo que ocurr.e con. el de los 
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brotes, el e presenta un crecimiento ·dif'erencial de­

tipo de ramilla que lo produzca. Por 

las acículasde las de l? punta de los árboles de 

la cuarta alcanzan en promedio una mayor longitud 

(9· •. 83 cm.) aquellas categorías de las ramillas prima--

rias (7.08 cm) y secundarias C5.92 cm}, (figura 13). Esto 

se generalizar> para todas las categorías de altura si 

observamos. los resultados de los ajustes se hicieron a 

funclones· para cada de altura y que se 

muestran en la tabla 7. En esta tabla, los valores corres..;.­

ala columna K representan las máximas longitudes 

promedio que a tener las aciculas una ramilla. Es-

tas generalmente son mayores para las ramillas 

la punta y menores para las ramillas semindarias. 

Al que lo que ocurre con los brotes, cuando se 

analizan las tasas de crecimJ.ento del e no se pueden 

diferencias entre que seán éaracterísticas de 

cada tipo de ramilla. Esto se puede-observar en la tabla 7, 

al comparar sí los valores que se presentan en la co-

lllilli~a b que son los correspondientes a las tasas de creci--

miento. El hecho de que se presentasen tasas de crecimiento 

similares para cada de ramilla significa que el follaje 

se está con la misma velocidad;· o con una velo.ci-

dad muy similar, pero como la máxima que alcanzan 

las es diferente para cada tipo de ramilla, lo ·que 
'v 

ocurre es que las hojas de las ramillas secundarias alcanza-
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TABLA No; 7. AJUSTES A UNA FUNCION LOGISTICA DE LA 

CATEGORIA DE 
ALTURA 

1 

II 

IrI 

IV 

v 

VI 

XL 

FOP~: LF = K 
1 + ~a-bt 

EN DONDE LF REPRESENTA LA DEL FOLLA-
JE Y t REPRESENTA EL TIEMPO. LOS AJT,JSTES SE 
REALIZARÚN CON LOS DATOS DEL INCREMENTO EN 
LONGITUD DEL FOLLAJE DE LOS BROTES DE,::..:==c=. 
hartwegii POR CATEGORIA DE ALTURA. 

TIPO DE 
RAM.ILLA 

. Punta 

Primarips 
Sectlndarios 

Punta 

Primarios 

Secundarios 

Punta 

PrimarJ:.os 

Secundarios 

Punta 

Primarios 
Secundarios 

Punta 

Primarios 

Punta 

Secundarios 

K 

9.51 
S.21 

S .• 50 

10.13 

7.98 

3.50 

8.01 

6.59 

5 .• 39 

9.83 

a 

2.80 

2.54 
3.13 

2.00 

1.96 

7.79 

2.35 

1. 94 

1. 7Q 

2.08 

7.08 1.86 

5.92 2.1+3 

b r 

1.81 0.53*** 

1.6.6 0.53''<** 

2.100.70*** 

1.30 0.57"'** 

1.26 ,O.46'·.,h'· 

0.52 0.95* 

1. 51+ 

1. 24 

1. 01 

1. 35 

1.19 

1. 57 

C.56**1, 

O.57'~** 

0.42** 

0.57 ,'oH, 

8.22 2.69 1.75 0.63*** 

7.55 2.38 1.56 0.60*** 

n 

192 

234 

48 

140 

170 

3 

139 

237 

33 

137 

254 

63 

110 

21+ 5 

6.29 1.74 1.12 0.61*** 103 

10.45 1.32 0.83 0.54*** 100 . 

8.29 1.97 1.28 0.58*** 385 

6.24 1.83 1.16 0.48*** 172 
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rán su máxima elongaci6n en menor tiempo en comparaci6n con 

las aciculas de las ramillas de la punta, Esto se puede apr~ 

ciar en la figura 13, al observar el tiempo en el que se.a-­

sintotizan las curvas para cada tipo de ramilla. Las. rami-­

llas secundaria's que presentan la mayor tasa de crecimiento 

(1,57) alcanzan su máxima longitud a principios de agosto; 

las ramillas de la punta, con una tasa de crecimiento lige­

ramente menor (1.35) que las secundarias, alcanzan su máxi­

malongitud a principios de septiembre; mientras que' las -­

acículas de las ramillas primarias que tienen la menor tasa 

de crecimiento 0.19J alcanzan su máxima elongaci6n a prin­

cipios de octubre. Estos resultados corroboran la proposi-­

ci6n de. que las diferencias entre los tipos de ramillas es­

tán determinadas por las longitudes máximas que alca~zan tan 

to los brotes como las aciculas de éstos brotes y no por sus 

tasas de crecimiento. 

3. Incremento en Area Foliar . 

. . Losdatos del área foliar por. ramilla para cada mes 

se obtuvieron a partir de las regresiones que se muestran en 

las tablas 1+ y 5. Estos datos de área foliar también se agrl:!. 

paron para cada tipo de ramilla y también se analizaron para 

cada categoría .de altura. 

"Lbs resultados del incremento en área foliar se pue­

den observaren la figura ~1+, en donde se representa el área 

-,-' -' ,-_ .. _:..._-------------
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foliar en funci6n del tiempo para cada 

BIBLiOTECA 
u.rBO DE ¡',QI"S(;!:l 

de ramilla, Nue 

vamente los datos se ustaron a una función logística para 

cada ramilla. 

igual que para el crecimiento en el brot.e y en 

las acículas, la máxima área foliar corresponde a lasrami-

. ( 2) . . llas de la punta 577.64 cm y la menor a las ram~llas se-

cundarias ,( 100.34 cm2 ), las ramillas primarias presentan -

una área foliar intermedio (254.41 cm2 LEste patrón es - -

constante en todas las de altura, como se puede 

apreciar en la tabla 8, al analizar los va·lóres que se pre-

sentan en la columna K que corresponden a los valores máxi-

mas área foliar que puede alcanzar cada ramilla. 

Nuevamente las tasas de crecimiento no presentan 

ningún patrón regular ni por tipo de ramillaoni por cate&o­

ría de altura. Los valores de éstas "(arían indistintamente, 

como se puede apreciar en la tabla 8, en. la columna oorres-

pondiente a los valores de b. 

Los resultados obtenidos con reiaci6n al crecimien-

to de la copa, tanto para los brotes como para la elonga--

ci6n del follaje y el incremento en foliar, concuerdan 

con· los resultados que obtuyo (1975) para 

quien encontr6 que el crecimiento del área de -

una sola hoja y de un segmento internodal del tallo se aju~ 

tabana una curva logística. Lo mismo ocurre para !:.. 
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TABLA No. S. AJUSTES A UNA FUNcrON LOGTS'TICA DE LA 
FORMA: AF = K 

1 + e 'a-bt 
DONDE AF EL AREl;. 

ACICULAS Y t EL 
. TES SE REALIZARON CON LOS DATOS 
TO EN AREA . FO LIAF. DE LAS 
TES DE Pinus POR 
TURA. 

CATEGORIA DE TIPO DE K a b r n 
ALTURA RAMILLA 

1 Punta 368.98 0.73 0.41 0.15* 207 

Primarios 176.91 1. 00 0.61 0.3 21¡.S 

Secundarios 165.11 2.24 1. 47 O • 4 7.,h"'': Si 

Ir Punta 513.87 1. 07 0.70 Q .34""'0', 142 

Primario $ 306.90 1.13 0.72 b.: 3 Oii',ln~, 1 

Secundarios 43.4Q 0.18 0.13 0.95" .3 

IrI 388.40 O. 0.53 O. 145 

Primarios 231. 60 O.SI¡. 0.53 0.38,h'd, 248 

Secundarios 56.01 0.40 O. 0.19 34 

IV I'unta 577.61+ 0.72 0.46 O ~ 54ioth'~ 149 

Prim.arios 254.41 .1 • .18 0.73 O. 268 

Secundarios 100.34 1.49 {j • 9.4 0.5J.p':1,* 80 

V Punta 455.81 0,43 2.75 G • -5 5,~:"¡~ ~~: 111 

Primarios 298.56 0.82 0.53 O .43}~~~* 254 

Secundarios :16.3.61 0.83 0.51 C.41~:*~ 109 

VI Punta 644,01 0.62 0.37 O. 34~"""" 111 

Prim¿;rios 414,91 1.47 0,93 Q.22*""'" . 406 

165.46 0.78 O .lJ.l 0.10 175 
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wegii, ,solamente que en este caso, no sólo los segmentos i!!. 

ternodales (que correspondería~. a cada brote) y el área fo­

liar de cada fascículo presentan esté comportamiento, sino 

también el crecimiento en longitud de cada fascículo se 

ajusta a una curva logística. 

, Por otro lado, es interesante 'hacer notar que el­

comportamiento de las ramillas es notablemente distinto en~ 

tre los diferentes tipos de éstas (punta, primarias y secu!!. 

darias), y problablemente la explicación a este tipo de re­

sultados Sea una explicación fisiológica como la que propo­

nen Brown et al. (967) y Pharis (1976), quienes dicen que 

el crecimiento diferencial de las partes del tallo en elon­

gación se debe a una producción diferencial de hormonas del 

crecimiento en estas zonas, y en particular de auxinasde 

giberelinas, las cuales se producen precisamente en los brQ 

tes que se están desarrollando. De tal manera, que una for­

ma de explicarse lo que ocurre con el crecimiento diferen­

cial de los diferentes tipos de ramillas de K. hartwegii s~ 

ría medir las concentraciones de auxinas y de giberelinas 

en los brotes durante la época de crecimiento de éstos. 

Los resultados que se obtuvieron sobre las tasas de 

crecimiento de' las ramillas de f.. hartwegii referentes a la 

producción de hojas, tanto para la e'longación del follaj e 

como para el incremento en área fOliar,y que resultaron 

ser indistintas para los diferentes tipos de, ramilla {punta, 
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primarias y secundarias) para todas las de altura, 

no concuerdan con lo que obtuvo Cannell (1974) para Pinus 

.9S~02l~i!c y Picea sitchensis. El encontró que conformedísmi­

nuye el. tamaño de los brotes, di.sminuye la velocidad con la 

que se hojas iniciales en ellos. Esto quiere decir 

que los brotes largos deberían de presentar. una maYor tasa 

de próduccionde a.cículas en comparación con de los bro-

tes cortos. Sin emba¡>go, esta tendencia no se encontró en 

esta especie y la explicación que se le puede dar a este he 

Cho.es que tal vez la disminución en el tamaño'de estos oro 

tes traig.a como consecuencia uJ::¡a menor producción de hormo-

nas del CGunckel etal.. 1949). Entonc.es al 

minuir las zonas de prqducción de hormonas como ocurI'.e en 

los brotes cortos. la elongac.ión del brote así como el Í1ÚITle 

ro de roliares ~ue puede mantener ese es 

meno~ y de es al nUmero de hojas que mantener un 

largo. De cualquier forma habr'la que las caneen 

traciones de hormonas, de.l crecimiento en los diferentes ti­

pos de brotes y det~rminar su efecto sobre la producción de 

primor dio s , como ya se había discutido 

E. PERDIDA DE fOLLAJE. 
. . 

La caída o perdida del follaje en es -

paulatina a lo largo del año, ya que este permanecer 

sobre entrenudos una veZ que se ha secado y c.aer poste-

riormente de forma repentina. POI' ello no se obtener 
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una función que describiera la pérdida follaje. En la ~ 

figura 15 se puede ver que ocurreqoon el follaje producido -

durante 1978 con respecto al tiempo~ para un ¿¡rbol de la-­

cuarta categor1a de altura. 

De manera generaL, el follaje se conserva en el árbol 

por 2 años (1978, que rué el año en el que se produjo y -

1979) Y de~pués cae de una manera abrupta a principios de -

febrero de 19S'0; justo antes de ,que se inicie la sigt+iente 

época de crecimiento. Esto ocurre para todas las ramillas" 

independientemente del tipo que sean (punta~ primarias os~ 

cundarias) • 

Este comportamiento ,se puede explicar acuerdo con -, 

los X'esultados obtenidos por Woodman (1971) para - - -

Pseudotsuga,menziesii; ya qué él obtuvo, midiendo las tasas 

foto sintéticas algunas acículas, que e1f::,1Iají=: que se 

produce en el año, en curso es más fotosintetica--

mente que el fOllaje más o. Esto explica que las as 

se mantengan en las ramillas durante el año en que se prod~ 

cen y sirvan como productores de, nutrientes para la si­

crecimiento, cuando sé empiezan a élongar 

,l,osbrotes. Una vez que se hah formado y d,es arrol lado l,:is 

nuevas ramillas, el fOllaje empieza a disminuir 'su e-

ficiencia fotosintetica y su produccié)n hormonal por lo que 

las acículas empiezan a crear al final de ese período de 

crecimiento (Freeland. 1952, Kulman, 1965, 1971). Estas su-



25 

" CIO 
i"-

~(ft " o " " " o 

1&1,- 15 °z 
LIJ,LIJ 

O 

"'0 <C o -l- a -Iu o:;:, • "'"0-- fO '. OE • .. • 
ZII: Q 
00.,- !I x JI 

J ~ l( JI 

Q8 • l( ¡::.::) .t ,. -z .. • ~LIJ el '" Za:; , 
" o ... e -1 2 

" 
, , , 1; 1&1 

a ., 
;a • • - .. 

o 
J .A :5 () N o E f M A M J J 

1979 1980 

TIEMPO 
(m .... ) 

o PUNTA " PRIMARIOS ! SECUNDARIAS • ¡c 

" ., 

FIGURA N!l 15:- REPRESENJAC;ION GRAFtC:;A' DE LA PEROfDA DEL FOLLA-
JE DE I,..OS €NTRENUDOS, QUE SE PRODUJE~ON ·EN 1978 CON RES -

PECTO AL. TIEMPO,' PA~A U{!,I ARBOL . .: - . DE LA DZ CATEGOR1A .. DE AL-
TURA DE P;nus Itortwe,gii. 



93 

posiciones habría que comprobarlas midiendo las tasas foto-

sintéticas de las acículas de a lo largo de 2 

años para poder as€gurar que eso es lo que ocurre. 

F. DRMOGRAFIA MODULAR 

1. Modelos Matriciales 

A partir, de los resultados que se han presentado ha~ 

ta ahora, se comprueba que los brotes la copa de f. hart-

wegii pueden clasificarse por su posición en el tallo y por 

su crecimiento total anual. La clasificación de los brotes 
, , ' 

en los 3 tipos previamente reconocidos (punta, primario,s y, 

secundarios) permite diferenciar la contribución al cI'eci..,~ 

miento de la copa de cada una de las categorías. Para esto 

se desarI'ollaI'onmodelos matriciales que simulan laproduc­

ción de brotes. En la figura 16 se muestra la matriz de na!;. 

sición, que se propone para describir la producción, de bro':'-

tes para los árboles de hartwegii, independientem!':1lnte de 

la categoría de altura a la quepertenez,can. Esta matriz 

tiene una dimensión de 5 x 5. En ella, la diagonal princi-'-­

pal representa la prOducción promedio de brotes de una cat~, 

goría i en el ti~mpo t + 1 por brotes de la misma categor:í.a 

presentes al tiempo t. Los valores se obtienen dividiendo. 

el número de de la categoríai que sedesarI'ollar~:n 

durante el tiempo t + .1 J a partir de brotes del mismo orden, 

e.ntreel número de brotes de la misma ca'tegoría presentes en 

la copa en el tiempo o año anterior. 
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TI1 ,t ,t+l ,~ 

,1 ,2 O ,t n 2 ,t+1 
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En 

::: Tasa de brotes de orden i por bro-
tes 

::: N ú;¡n ero de brotes de orden al t ,t 

TI i ,t+l = de brotes de orden i al t + 1 

. FIGURA 16. MATRICIAL DE LA PRODUCCION DE BROTES PARA 

ARB()LES DE 
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Simi1a~mente la p~ime~a de la mat~iz ~e-

p~esenta la p~odÍlccJ:.ón promedio por b~ote de la catego~ía i 

al tiempo t, de brotes de la categoría i + 1 al tiempo t + L 

Es decir es la producción de bI"otes primarios por la punta, 

de brotes secundarios por primarios, de brotes terciarios -

por secundarios: y de brotes de cuarto orden por brotes ter­

ciarios. Todos los 'demás elementos de la matriz tienen un 

valor de cero,' pues no se próduce más que un crecimiento -

(o e1ongaci6n de brotes) a.l año. 

Esta matriz se multiplica po~ un vector, cuyos ele­

mentos corresponden al núme~o inicial de brotes o de 

llas de cada tipO.: punta, UL'~lll~'C'~a~, secunda~ias, de terc~ , 

o~den y de cuarto o~den. El. p~oducto de la mat~iz po~ el -

vector, da el nÚffieTo de ramillas cada o~den.de brotes al 

año o al • Es deci~, da cOmO re--

sultadootro vector columnar que define el cambio en el nú-

mero de brotes de cada al tiempo t + 1. 

Esta matriz se desar~olló tomando como 

p~opuesta por Leslie (1945). Sin embargo, en 

side~an catego~ías de edad ni los elementos del 

la 

no se' con 

,ren-

glón ~epresentan a las tasas reproductivas de la población 

pa~a cada grupo edad, ni los elementos de la primera su~ 

diagonal representan a las tasas de para cada 

categoría, esta matriz no cumple necesariamente con las ca­

r~cterísticas de la matriz de Leslie. En la matriz general. 
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que se pr,oP,one, las l! los brotes así como -

su sobrevivencia están imp13.citos en las 

de brotes. (Pij). 

de prodúqción 

Esta matriz general correspondería a árb,oles 

de P. en los cuales ya ha habido mayor rami-

de tal manera que se pueden encontrar brotes de -

tercer y de cuarto orden. Sin embargo,comolos 

se estudiaron eran muy· jóvenes, y en sus copas 

presentaban este tipo de brotes, al modelo matdcial 

describe su producoión de brotes se puede ,observar en 

gura 17. El modelo es básicamente mismo, solam.ente 

en vez de con,s:i:derarse 5 categorías de brotes. se 

que 

no se 

que 

la fi 

que -

ron 3: punta, primarios y Como ya se había di-

anter.:l:o;rmente. en las últimas 2 categor:i.as de altura si 

se a encontrar brotes de tercer ,orden peropo:r' ser 

tan escasos (1 brote para la quinta categoría de Y 3 

brotes para la sexta categoría altura). se decidió que 

sería mejor incluirlos como brotes secundarios. 

Al igual que en el modelo la 

cipal representa la permanencia en cada una de las 

rías de brotes y la primera representa la tran-

sición de una a otra. Asimismo, esta matriz al --

por el vector columnar, en donde se expresan 

el .ntimero de. por categoría, dará como otro 

vector columnarque exprese la distribución de los 
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p 
0,0 O O ,t 

p 1',0 P1 ,1 e n 1 ,t 

o P2~1 P 2,2 n 2 ,t 

Pará la matriz: 

'P .. * = 
lJ 

Tasa de 
tes de 

.debrotes de orden i 

Brotes de orden j al tiempo t - 1 

el vector columnar: 

" Núir,ero de brotes de Orden i al ,t 

,t+l " Número de brotes de orden i al 

FIGURA 17: HODELO MATRICIAL DE, LA PRODUCCION 

ARBOLES,J8VENES (6 a 20 años) DE 

t 

n O,t:+l 

n1 ,t+1 

n 2 ,t+i 

bro-: 

t + 1 
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por o a la 

de 

Por otro dado que los brotes de la punta te--

nían un co:mportamiento tan con~rastante y diferente a 

b:r:otesprimarios y secundarios, y considerando que esta ca­

tegoría. (ra,m.ill~s punta)~ de acuerdo a como se analizó la 

información para,describir el crecimiento de la cO,Ra, in--

clu!a tanto al 1)rote como a los brotes que 

el producido 'durante época de crecimiento, -

se cc;msider6 una nueva categoría, llamada de brotes 

rios-punta, la cual se incluyó en el. modelo matricial como 

se ver. en la 18. Este modelo siendo 

caman:te. eI s,o:iamente que en vez de tener una -

matriz 3 x 3, se una 4 x 4 cuyos elementos son 

• Lo (inico que cambia es que los. brotes 

rios que .e.stab,an agrupados en una aho-

ra se endue~tran divididos en dos categorías: los brot.es 

primarios J?'Í?Óp3;amente dicl¡.os y los brotes 

primarios que recién proceden de la 
.~ 

En la figura 18, nueva~ente la r~ 

la permanencia en cada clase de brote. c.ero que 

aparece en la seguntla columna y .sobre la 

diagonal principal" se debe a los brotes 

no. tienen ninguna posibilidad de bI'otas de.la mis-

ma categorla, ya que a epoca de 
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PJ,o O o o nO,t n O,t+l 

P1 O O 
, , O nI ,t n1 ,t+1 o 

= 
O P2 ,1 ,2 O n 2,t n 2 ,t+l 

O P3 ,1 
p 

nS ,t -3, S nS ,t+1 

En donde: 

PaY'a la matY'{Z: 

= Tasa de pY'oducción de bY'otesde oY'den i pOY' 
bY'otes de oY'den j 

:;; 

BY'otes de oY'den j cl,l tiem}ío t - 1 

Para el' vector. 

n :;; Número de brotes de orden i al tiempo t i,t 

= NúmeY'o de brotes de orden i al tiempo t + 1 

FIGURA 18. MODELO 

ARBOLE'S 

BROTES 

CIMIENTO ANTERIOR FORI'1AN' CATEGORIA 

PARA 

LOS 

tE CRE-
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todos ellos habrSn pasado a formar que -

ev~ntua1ment~ se desarrollarán en ramas laterales. 

La primera subdiagonal y segunda subdiagonales 

sentan la transición de una categoría a otra. En la 

el único elemento que tiene un valor diferente 

de cero representa la transición de los brotes pun 

ta a brotes seéundarios. Al igual que en los modelos anterio 

res, todos los demás elementos de la matriz tienen un viüor 

de cerO. 

El multiplicar la matriz por un vector columna'!:> t~ 

bién da como resultado la distribución de los diferentes ti 

pos de brot.es en las diferentes categorías al t + 1. 

Se construyeron los dosmadelos matriciales 

res para cada categoría de altura y con ellOs se simulas! 

crecimiento de la copa para varias épocas de 

2. Simulación del Crecimiento de la. 

Los modelos matriciales en donde se consideran 3 y 

1+ categorías de brotes para los 10 !rboles de la ca 

tegóría de altura se muestran en la,. 

camosla primera matriz por el vector podemos ver,· 

a partir del vector resultante, qUe lapunta será 

reemplazada por otra' punta; y por tanto, suvalQr 
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1 o o :1 

3.600 0.913 o .3 2.1 

o 0.500 0.750 8.7 

r, l 
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1 O O O I :1 

3.600 O O O 3.6 I 3.6 

:: 

O 0.950 0.880 O 16.7 18.1 

O 0.700 0.350 0.750 11. 48 16.9 

FIGUHA 19. Modelo matricial de la de brotes para los 

arboles de la primera de altura (0.25-0.7.5 ro). 
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será de 1, Por otro lado, se ve que los brotes 

siempre aumentan en menor proporción que los brotes 

, ya que de un nú.m:ero inicial de 20.33, a la 

generación aumentan solamente a 22.16 mientJ?las 

que 10.s brotes secundarios aumentan de 11.48 a 18.78 brotes. 

Lo mismo se puede decir a de la matriz en 

de se <le brotes, solamente que en 

este caso son dos los valores que permanecen constantes. La 

punta solaT)!ente puede ser reemplazada por otra punta y como 

el nú"mero de brotes primarios punta que se·producen son en 

promedio 3.6. al siguiente año la punta igualmente habrá -­

producido 3.6 brotes 

Si que los árboles de esta de al:... 

tura crecen con los· valores calculados pi:ll:>a las matrices, 

vel';'emos que. después de varias generaciones; es des-

pués la matriz original por vector resul 

tante, tendremos (como se puede ver en la tabla 9) que 

punta única y mantendrá así la dominancia api-

cal del arbol. Si observamos la tabla para los 5 y 

15 obtendremos que elnÚlnero de brotes aumentan en menor 

proporciQn que los brotes (como ya se había men-

cicnado en el anterior). Ahora bien, si 

la tabla al tiempo 19 y 20, veremos que los brotes 

mente ya no incrementan en número; y se puede qUe 

los valores son casi.los mismos, por lo que la copa 



TIPO DE BROTES 

Considerando 3 

PUNT/l 

PR.IHARIOS 

SEcm;DARIOS 

Considerando 4 oat 

PUNTA 

PPT¡1f1"RIOS~PUNTA 

PPIHAIUOS 

o 

1 

20.33 

11.48 

1 

3.6 

16.73 

11. 48 

s 

:1 

28.02 

40.20 

1 

3.6 

22.28 

.63 

DE LOS DIFEREN'I'ESTIPOS BROTES 
ESTIMADAS A PARTIR DE MATRI~ 

PARA LOSARBOI,ES DE LA PRI 

T.I E MPO 
(años) 

10 

1 

32.90 

56.38 

1 

3.6 

25.23 

40.76 

15 19 

1 1 

36.00 37.64 

66.18 1.2 

l l 

3.6 3.6 

26.77 2? 4 6 

45.22 4 7 .15 

20 

1 

37.97 

12.27 

3. (3 

27.58 

47.49 

"~ 

w 
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mente ya no creciendo. Para que esta crezca es nece-

río que los valores de la matriz cambien. Lo cual efectiva­

mente sucede1 ya que sus valores son diferentes para cada -

de altura. 

Los modelos matriciales de los árboles.de la 

catego·ría de altura. se presentan en la figura 20. Todos los· 

elementos de las matrices de estos árboles, a ·de 

los de la columna brotes de la punta y brotes 

rios que ésta produceJpresentan valores menores que íos que 

se calcularon para árboles de la categoría de -

iü tura. Esta disminución en las conJribuciones al creci-­

miento de la copa trae como consecuencia, una 

del número .de brotes. En la matriz en donde se consideran 3 

categorías de brotes podemos ver, a partir del vector 

tante, la punta, al igual que en la primera categoría~ 

. es reemplaz.ada por otra punta; sin embargo los 

rios de 28 a 23.6. al que·lo que ocurre 

en la matriz de 4- categorías, 10.8 brotes decrecen 

de 23.2 a 18.g2. Esta disminución no se presenta para los 

broté.s secundarios, ni en la (de 10. {3 aumen-

tan de 10.8 a 13). Sin embargo, los brotes no 

incrementarse si los brotes están dis:rriinu-

yendo ya que la mayor producción de brotes secundarios es a 

de los primarios, debido ala producción de secun 

dar.ios por brotes de su misma 

Esta se comprobar cuando. s e 

es muy (0.400). 

de 



Considerando 3 

Conside~ando 4- cat 

1 

4 

O 

1 o o 1 

1+ 0.700 o 28 

O 0.367 
, 

0.400 

O O O I I 1 1 

O O O 4.8 4 

0.800 0.650 O 23.2 18.92 

0.600 0.250 0.400 10.8 13 

FlGURA 20. HODELO MATRICIAL DE LA PRODUCCION DE BROTES PARA LOS 

ARBOLES DE LA SEGUNDA CATEGORIA DE ALTURA (O.76~1. 

f"" 
o 
tn 
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-----~~------~_._._----

TIPO T 1 R M P O 
(afios) 

~~~._--~-. - __ o _. _._,_~ __ _ 

o 5 10 1.5 :19 20 
~---------'----~-----_ .. _-_. ------

Cons e 

PUNTA 1 1. 1 

PRIMARIOS 28 15. 80 .75 13.41 13.35 13.3 
p 

SECUNDARIOS 10.8 11.01 8.66 8.24 8.18 8.17 

Cons.ide:ran(lo 4 

PUWrA 1 1 1 1 1 

4.8 4 4 4 L¡ 4 

23.20 10.89 9.34 9 9.15 9.15 

10. O. 9.44 8.01 7.83 .82 7.82 
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los diferentes tipos de brotes con respecto al tiempo, des-

pués de la matriz por lbS vectores resultantes, 

(tabla 10.). Si observamos esta tabla a los tiempos 10 y15 

tendremos que tanto ios brotes primarios como los secunda--

han disminuido en número con respecto número de brQ 

tes que había. en el momento inicial Ctie.mpo O). Para los 

tiempos 19 Y 20 los valores de los diferentes de bro-

tes se mantienen aproximadamente constantes. quiere 

cir que la copa los árboles que se encuentran en esta ca 

tegbría disminuye su tamaño o bien permanece del mismo tama 

ño. 

Algo similar a descrito anteriormente ocurre con 

los árboles que pertenecen a la tercera categoría de altura 

! A pesar de que los valores de producción debro 

tes son mayores a los, que -presentan los elementos de las ma 

trices de los árboles de la segunda categoría de altura; su 
. . 

comportamiento es exactamente el mismo. Cuando se multipli-

can las matrices originales por su vector inicial, se 

ne Un dr>ecremento en el de brotes primarios 24.8 

disminuye a 23.5 para la matriz de 3 x 3) y cuando se 

va lo que ocurre después de varias se tiene -

número de brotes primar'ios y va disminu-

yendo paulatinamente (tabla 11). Est.a disminuci6n en las 

fe:!:entes propovciones de brotes se ]?pesenta ya sea conside-

rando 3 categorías de brotes c considerand6 4 catego-~ 

de brotes. las matvices conservaran estos valov6s 



3 cat 

o o 1 

.8 O 0.875 O 24.80 .50 

0.594 0.769 32.20 49 

Considerando 4 

r l rl 1 fl O O 

f'-' 
L) 

.800 O O O Lf 1. 80 I !Xl 

O 0.900 O. 60 O 20.80 21. 49 

.900 O. II O 0.7 O 32.20 .75 

PIGURA 21. 



TABLA No. 11. DE LOS BROTES 
CON RESPECTO AL , ES TrMADASA 
CES DE'I'RANSICION PRopuESTAS PARA 
CERA CATEGORlADE ALTURA. . 

TIPO DE BROTES T 1 E M P O 
(¡años) 

....... - - _ ........ - ....... -- -.,..,... ........ "'- - - ........ --. 

O 5 10 15 19 20 

Considerando 3 

PUNTA 1 1 1 1 1 1 

PRIMARIOS 24.80 19.74 17.1.4 15.81 15.23 15.13 
f-' 

ID 

SECUNDARIOS 32.20 49.95 47.81 43.68 41. 22 40.74 

Considerando 4 

PUNTA 1 1 1 :1; 1 1 

PRIMARIOS-PUNTA 4 1.8 1.8 1.8 1.8 1.8 

PRIMARIOS 20.80 16.70 13.98 12.71 12.19 12.10 

SECUNDARIOS 32.20 42.21 38.19 34.39 32.44 32.08 



110 

las de estos ~rboles no , aunque esto no es -

. implica que no hubiera un incremento en 

masa leñosa, ya que de· acuerdo con el de tubo!;l <Shi-

nozaki et. al. lS64 a y b) el volÚlnen del au--

mentar aunque no haya un 

pa. 

neto en el tamaño de la.co-

Los resultados que se obtuvieron para la 

tegoría de altura se muestran en la figura 22 

12. De acuerdo con la podemos observar que, 

mente a lo.que se encontró para la categoría 11 y 11:r •.. los 

brotes secundarios decrecen en mayor. proporci6n 

tes ; ya que a. del vector 

de se consideran 3 categOrías, los brotes 

cen de 78.2 a 69.82, mientras que los decrecen de 

27.8 a 27.3; lo mismo sucede cuando se consideran 1+ 

rías de brotes. La 

que tal ·vez los 

de altura II y 

por el 

a este de resultados es 

que se encuentran en las 

de los productos fotosintéticos 

e para incrementar el volÚlnen del -

tronco. Si así fuera, la mayor de los fcrtosinta-

estáría determinada por el e de los brotes secun-

darios y conforme el árbol creciera y de· 

de altura, un 

(que son los que 

) ya no sería 

cundaríos., se 

en que la 

dan origen a los 

para que. los brotes, se 

a de la 



Considerando 3 cat 

o o 

0.838 o 

0.486 0.720 

o . O O 

O 

80 O· 

1. O. [) o. no 

22 

1 

27.80 

78.20 

I 1 

I 1+ 

23.80 

78.20 

:l 

= 

I 1 

I 4 

= 

2:2.56 

66.89 

DE 
DE ALTURA 

LOS 

.76-2. 5 m) 



TABLA No. 12. DISTRIBUCIONES DE LOS DIFERENTES TIPOS DE BROTES 
CON RES PEC'I' O AL TIEMPO , .. ESTIMADAS A PAETIRDE LAS MATRI­

DE.-TRAtiSICIONPROPUESTAS PARA LOS ARBOLES DE LA cUAR­
CATEGORIA DE ALTURA. 

----~-~----~----~---------------------------------~--~----~--~-~~-----
TIPO DE BROTES 

Considerando 3 oategorías: 

PUNTA 

Considerando 11· categorías I 

PUNTA 

PRIMARIOS 

. TI E M P·O 
(años) 

---- --~----------~----

o 5 10 15 19 

1 1 1 1 1 

27.80 25.97 25.2.2 24.91 24.80 

78.20 52.50 45.88 43.91 43.34 

1 1 1 1 1 

11 lf 1+ 1+ '+ 

23.80 19.50 HL64 18.31 18.2S 

78.20 43.79 35.42 33.3 32.85 

20 

1 

24.78 

43.26 

1 

4 

.22 

32.79 

1-' 
1-' 
N 
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ción de estos. Por lo, que cuando los iÍrboles alcanzan la !tao 

categoría de altura éstos deberán invertir una mayor can-

ridad de energía en la producción de primarios, y a 

ello. se debe, que los brotes secundarios disminuyan en mayor 

proporción que lós priJllarios para esta categor1a. 

Si lo anterioI' sucede es lógico suponer que la tasa 

de producción de brotes que se presentan en ,los modelos ma-

'tric:i.ales para la cuarta categoI'J:.a tendrán que cambiar al -

siguiente año, ya que de otra manera ocurriría lo :m.ismo que 

en las demás catégorí,as y,la COPa tendería a ir disminuyen­

do año con año. 

Los resultados para los árboles de la quinta 

ría de altura se muestran en la figura 23. En este caso uno 

de los <!inco árboles perdió la punta cuando s-e,inició la é­

pqca de crec:i:miento y a ello se debe que los. para -

el primer elemento de las matrices sea de 0.8. El hecho de 

que la probabilidad de que la punta se reemplace a si misma 

sea de b.8 traería como consecuencia la muerte del árbol-­

<tabla 13), pues ello significaI:!ía que la contribuci6n de· 

la punta al crecimiento total de la copa fuera demasiado p~ 

• Esto puede ciertamente ocurrir en algunos árboles, 

más no en un árbol sano creciendo vigorosamente y que pre-­

tende a aquellos sobrevivientes con una espera!!. 

za de . .vida alta. A partir de la ' se' puede ver como a 

cada intervalo , la producción de brotes decrece 
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0,800 O o O 0.64 

3 0.765 o .74 
= 

o 0.588 0.71 

Considerando 1+ 

.800 O O O io,sol I o':~l 1-' 
1-' 
.¡::-

O O O 

1 f I :::: 

1 0.670 O 

1. 500 0.210 0.7" J I AAfl r I 73. 

FIGURA 23. MATR! DE LA t'!WDI,JCCIUN DE PARA LOS 

ARBOLES DE LA nllTl\lcrA C:A'r'F:c;ORIA DE ALTURA (::,50:"'3.50 ni) 
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de una manera muy acelerada de tal que para el tiempo 

20. practicamente ya no se producen brotes. descenso en 

la;producción de brotes es más notable cuando se consideran 

4 categor1as de brotes" ya que la mayor producción de brotes 

primarios está 'determinada por la punta de tal manera que 

conforme la punta "va disminuyendo· l
, el número de brotes -

primarios-punta que produce a su vez también disminuye, y 

cOmo la pr,o,ducción de brotes secundarios depende del número 

,de brotes primarios que haya, también disminuye el número 

de: brotes secundarios. Este comportamiento de la copa de P. 

'hartwegii se debe precisamente ala dominancia que 

el brote líder sobre las ramas 'IGI, teráles, a las cua­

les mantiene parcialmente supresas en su producción de brcy­

tes. Existe la evidencia de que el número de yemas latera-

les que se forman de la actividad que mantiene el 

ápice vecino terminal (Brown ~ 1967; c'annell,' 1971+). 

Cómo en este 'caso la producción de brotes, secundarios 

de de la producción que haya de brotes la, cual 

asu vez depende de lá actividad del bI'ote lídeI', y como la 

pI'obabilidad de. que el bI'ote líder se como tal 

de a ser cero (tabla 13); entonces la copa del ~rbol tende­

rá a morir cuando se pieI'da el bI'ote lídeI' del árbol. 

Sin embargo, cuando se muere el ya sea 

por depredación o pOI' traumatismo, alguno de los brotes pri 

reemplaza a éste. de maneI'aque la dominancia 

·del árbol nunca se Esto se encontI'ó paI'a el 



TIPO DE BRDTES 

Cons id erando 

PUNTA 

PRIMARíos 

SECUNDARIOS 

Consider'ando t¡ 

PUNTA 

PRIMARIOS-PUNTA 

PRIMARIOS 

TABLA No. 13. 
CON RES 
CES TRANSICION 

: 

TA CATEGORIA. 

o 

0.80 

29.20 

88.80 

0.80 

3. L, O 

25.80 

88.80 

5 

0.26 

12.16 

47.65 

0.26 

0.99 

8.00 

32.22 

T lEMPO 
( años) 

10 

0.09 

4.68 

21. 23 

0.09 

0.33 

2.56 

10:96 

1.5 

0.03 

1. 76 

8.62 

0.03 

. 0.12 

0.86 

3.70 

DE BROTES 
MATRI -

LA 

19 

0;006 

0.73 

4.01 

0.006 

0.06 

0.35 

1.54 

20 

0.005 

0.58 

3.28 

0.005 

0.06 

0.29 

1. 26 

f-' 
f-' 
m 
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SIBLIOiE A 

amitO p, nel;;;'Ot';rtl 

árbol que perdió la punta durante ,e: estudio ya que al final 

de la época de crecimiento este arbol ya presentaba un brote 

en su copa. Por esta razón el modelo matricial se re-

consideró y se le dió el valor de 1 al primer elemento de las 

como se puede ver en la 24. Con este nuevo 

valor se obtuvo la distribución de los brotes cpn respecto -

al tia~po para los árboles de la categoría de altura. 

De acuerdo con la tabla. 14, se puede ver que nuevamente 

la pro Cucción de brote,s decrece al de lo que sucede para 

las categorías de .altura JI y III. Sin embargó> algo curioso 

es que la edad de 10$ de esta de 

,áltura es la misma que la edad promedio de árboles de la 

'cuarta' categoría de altura. que es de 16.4 años (tabla 3) > 

que la de los árboles difiere, entre a~bas ca 

, por un m~tro en promedio. Estos re¡sultados apoyan 

lo que ,se había anteriormente al tratar de explicar 

mayor producción en el número de brotes que se -

habían obtenido para la cuarta categoría, en el sentido de 

que los arboles qedican su para producción de bro-

t,'es primarios, los cuales se requieren para que el tallo, prin-

se elongue; y una vez éste haya incrementado en,lon-

gitud se empiezan a producirlos brotes secundarios ramifi -

cándose la copa para, los nutrientes que se nece-

sitan para que el tronco incremente en volumen. 

Los resultados que se obtuvieron para los de la 



Considerando 3 

1 O 

3 0.765 

O 0.588 

Considerando 1+ categorías 

O O 

O O 

1 0.670 

1. 500 0.210 

FIGURA ·24. 

O 1 

O 29.20 :: 1 25.95 

0.710 88.80 

O l f' 4~ 1: O 
:: 

O 25 .• BU 20. 

0.710 i<A.ArI 73. 

CA'I'EGORIA DE 
LA PUNTA SE HA REEMPLAZADO 

PARA LOS 
(2.50 .. 3.50 m)~ 

UN BROTE 

1-' 
f-' 
ro 



TIPO DE 

ConsideX'ando 3 

PUNTA 

SECUNDARIOS 

4 

PUNTA 

PRIMARIOS-PUNTA 

PRIMARIOS 

SECUNDARTOS 

DE LOS DIFERENTES TIPOS DE BROTES -
A DE LAS MATRICES 

PARA DE LA OUINTACA -
DE ALTURA UNA VEZ,QUE 

PRÍMARIQ-PUNTÁ. 

o 

1 

29.20 

88.80 

1 

3.40 

25.80 

83.80 

5 

1 

17.28 

52.27 

1 

3 

11. t 13 

33.38 

T 1 E M P O 
(años) 

10 

1 

13.95 

34 .• 58 

1 

3 

9.40 

25.59 

15 19 

1 1 

13.07 12.87 

28.48 26.83 

1 1 

3 3 

9.13 9.10 

22.80 22.2.9· 

------

20 

1 

12.84 

26.62 

1 

3 

9.10 

22.24 

1-' ....,. 
<.O 
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sexta de altura se muestran en l~ 25. En es 

te caso, a diferencia de lo que ocurría para la.s de 

altura Ir, III, IV Y V, hay un incremento en núrr,ero de 

tes se prDducen (primarios y secundarios), el cual se roan 

tiene con el transcurso del tiempo, como se ver en la 

tabla 15. En esta tabla se puede Fipreciar que la 

de brOtes secundarios es mayo:rí que ·pro -

de 

de altura I. 

primarios. Como ocurría para la 

Los ql1e a de los modelos 

y de las simulaciones del crecimiento 

a través de la de brotes 

a la primera 

(0.25 a 8 .• 75 m 'J con una edad premedio de 6.2 añes) 

encuentran compitiendo en el estrato herb~cEw. 

una gran producci6n de brotes y de una copa 

der emerger de éste. Una vez que logran aTa 

que cenelles, los árboles utilizan sus re 

cursos pava incl:'ementar su al t:,lra, para ello la copa a 

l'amificarse como. sucede en las r: , :11, IV V 

(0.76 a 3.50 m y con una edad entr' e 10 y 17 años) . Ya 

de 

les 

árboles han alcanzado cierta altur'a (3.51 a so m), nuevameg 

te a brotes de una manera más acelerada 

sebreposici6n del e con copas de otros árbe-

como para los de la VI de 
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Considerando 3 

Considerando 4 

1 

3.600 

O 

O 

1 o o 1 1 

3.600 0.940 o 37.80 '" 39. 

o 1. 260 0.810 169.00 184.82 

O O o. Ir 1 1 

O O O 3.80 3.60 

::: 

0.900 0.950 O 34.00 35.72 

1.800 1. 000 0.810 ' 169.00 177.73 

FIGURA 2 5. MODELO MATR.!CIAL DE LA PRQDUCCION DE BRQTES PARA LOS 

ARBOLtS DE, LA SEXTA CATEGORIA DE AL'I'URA -U', 51-4.50 ro} , 

'c 

1-' 
I'V 
f-' 



TIPO DE BROTES 

Considerando 3 

PRIMARIOS 

SECUNDARIOS 

PUN'I'A 

PRIMARIOS-PUNTA 

SECUNDAIUOS 

TABLA No. 15. DISTRIBUCIONES DE LOS DIFERENTES 
CON RESPECTO AL TIEMPO, ESTIMADAS A 

TRANS1CION'PROPUESTAS PARA LOS 
~~"V"',_U, DE ALTURA. 

T I E M PO 

-'~--_...--
--:.' _ --.,J __ 

O 5 10 15 
-~ 

:1 1 :1 1 

37.80 43.17 47.04 49.85 

169.00 235.45 279.09 309.08 

1 1 1 1 

3.8 ' 3.6 3.6 3.6 

34.00 41.11 46.46 50.62 

169.00 210.39 2115.75 273 36 

TIPOS DEBRO'1'ES 
DE LAS MATRr -

DE LA SEXTA 

- - - ................ 

19 20 

1 1 

51. 52 .87 

326.52 326.52 

1 :1 

3.6 3.6 

53.25 53.83 

292.87 296.95 

1-' 
N 
N 
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(19. S años en promedio). E'stos res-ul tactos concuerdan con 10 

que obtuvo l1itchell (1974) pare. ya que 

él encontró que exi-ste un rápido incremento en la producción 

de yemas terminales en etapas tempranas del de los 

árboles 

esta 

los 

de 1+ a 7 años)y que con la edad disminuye 

de producción de yemas (tabla 2). -Asimismo, 

obt<fmidos para también concuerdan 

con los que ,Óbtuvieron Cochrane y Ford (1978) para Picea 

proponen que existen 3 fases en el desarrollo 

del dosel de una de árboles de esta duran-

te los 15 años: un período durante el cual 

el increment6 en altur.;:t es muy pequeños y donde se, presenta 

una gran -sob~p~sición del follaje (1 a6 años); un segundo 'pe­

ríodo durante el cual el incremet;to en altura es muy acelera­

do (7 a 11 ar.os) y un tercer período durante el cual se 'prese!! 

ta un prol)ledio estable en altura y del cual' 

derá, por la producción de en la copa, la jerarquía 

qu~ alcance el árbol dentro de la plantación. Estas 3 

ap¡;¡rentementie también se presentan en el desarrollo de la co-

pa y en el srecimiento de P. Lo que habría que ve-

rificar es 10 que está ocurriendo con 10s.arbole8 de las ca 

intermedias (11, 111, IV Y V) en cuanto a su creci -

miento en -altura y en cuanto a su crecimiento radial. Para 

ello 

bío ·en el 

analizar detalladamente como ha sido el cam-. 

del tronco de estos árbol~s y cerrelacio-

narlo con la din.imica de la cepa. 
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otro lado, a de los 

vieron sim.ularel crecimiento 

que se obtu -

la oopa multiplicando 

. sus veotores resultantes para ener la distri-

buoión de los brotes a diferentes > se puede que 

las p:r.'oporoiones de cada de brotes 

roables entre categorías de brotes. 

fueron muy v~ 

tal manera que la pUQ. 

ta mantuvo una probabilidad de de 

su clase unidad (con excepoión de los oasos en que 

se líder árboles, los 

para '¡Ü final de la épooa de crecimiento ya habían 

sido por ). Es decir, 

que la punta siempre mantuvo la dominancia del árbol y 

por siempre fue única. Debido á esto y a que las 

cianes debrates primarios y secundarios varían 

(deoreciendo o aumentando) de manera 

la copa no es capaz de alcanzar una es'truc-, 

tuX'a estable de de manera natural. 

Hay ciertas teóricas que la es-

table no se aloanza durante la vida de un árbol. Esto se com 

prueba cuando. los modelo,s matriciales se por si 

mismos 512 veoe~. dando como resu:Ltado una matriz de menor raIl 

go, en donde el elemento de la columna 

ta el autovalo.r y todos los elementos de 

columna representan a los autovec·tores que describen la dis 

tribución de brotes para cada (punta, 
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y secund,arios) una vez que se ha alcanzado la 

tura estable de la población de brotes~ Esto se presenta con 

más en los e y D. 

De acuerdo con lo que predicen estos modelos, el autova -

lar correspondient€ a la distribu~ión estable (A) tiene un 

valor'de 1. Esto que la tasa decrecjmiento de la 

copa sería igual a cero, cuando se alcanzase la,estructura es-

table, después de aproximadamente 500' de crecimiento. 

Sin embargo. esto no ocurre de manera natural" ya que los 

nos no viven durante tanto 

El hecho de que la copa de !:... no, alcance la eS-

tabilidad, 

ción 

decir que duran'te su crecimiento, la produc­

es muy cambiante. A ello se debe que lastasa's 

de producción de brotes calculadas sólo 

describan e.l comportamiento de ramillas par,á. esa 

Es c,ada categoría de altura tiene un comportamiento 

,demográfico y Esto se cuan 

do sé observa la distribución de la población de brotes (auto-

vectores) por de altura, que se obtuvo a de 

la simulación del creci~iento de copa (tabla 16). En esta 

tabla se puede ver como van las de cada 

de ramilla en las diferentes de altura y que ~ 

ccinc,uerdan co;:¡ las 3 de forrr,ación del dosel del bosque 

. que dis6utieron anteriormente. Esto es, que las copas de los 



TABLA DE LA POBLACION DE eROTES 
Pin.lis hartwe~ii 1 P.bR 
QUE SERA AL' ANZADO LA 

tlE BRÓTES:" DE ACUERDO CON 
LOS MODELOS MATRICIALES. 

-_.,...~i-'-"""_~~ ____ ~_'~~"~ 

TIPO DE BROTES CATEGORIAS 

,-~--~--------,--------------------------------------------------~-------------------------~----~------~ 

1 II IrI IV V VI 

PUN'T'A 1 .1 :1. 1 1 .1 

PRIMARIOS-PUNTA 3.60 LI 1.80 4 :3 '3.60 

28 .• SO 9.14 11. 57 18.18 11. 51 et.62 

l.¡,g ,,98 7.8 29.68 . 32 • 27.99 346.22 

..,.,-----c---------~---...,.------__ -~_: .. _--,.~. --_.' ___ - .. ~, _.~" _,., '.L ......... ~_· _. ~ 

~ 
K) 

en 
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arboles que de altura I y VI son 

. '" , b ' comparatlvamente mas que los ar oles de las catego-

rías de altura I~, 111, IV Y V. 

A su vez, se puede <;!omo se pierde la importancia 

de la punta conforme los árboles incrementan en edad, de tal 

manera que cuando ésto.s alcanzan la sexta categoría de altura, 

la punta es' desmesuradamente menor en proporci6n, a la canti ,., 

dad de brotes secundarios; los cuales incrementan de manera ma 

siva. Esto confirma que la dominancia en !:.. hartwegii. 

se pierde conforme el árbol ,ece y que las predicciones de 

estabilidad que se obtienen a de los matriciales 

-del g~ado de de la copa. 

Ya para finalizar, se puede considerar que resulta-

dos concuerdan con los que t1aillette (en a b) obtuvo para 

una especie .que no presenta dominancia apical. 

Ella que existía una estable de .brotes -

dentro de la ·copa de árboies que presentaban brotes hasta de 

s orden y cuyas alturas eran de 4, 6 Y 10 m. En el ca-

so de esta su copa se encuentra mucho más ramificada 

la de y a esO se debe que la de bro-

tes sea capaz de alcanzar una estructura estable. Por an-

!?e atirmar que la tendencia hacia la 

de de' brotes depende del grado de 

la y de la y/o ausencia del fen6meno dominan 

cia 
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CONCLUSIONES 

La idea'de considerar a una planta co::no una población de 

partes representa una forma diferente de analizar el 

to veg~tal y pérmite una mayor comprensión de las respuestas 

que las plantas a distintos factores 

conclusiones que se 

copa de 

1. Los brotes de.la cop¡;¡. de los 

presentan un tipo de crecimiento o CLanner, 1976), ya que 

éstos se producen anualmente como el resul tapo de la 

alón de una yema que ha por un de 

rante el para formar un brote durante la 

2. El perfodo de de 

ga más una de crecimiento. 

3 .• Los j (.1 a. 20 años) únicamen-

tel:Jrotes primarios y de· su copa y confor-

me aurr¡entan su edad una mayor brotes de 

y de cual:'t.o orden. El aumento en la d.e 

tes cortos dentro de la cepa trae como consecuencia una 

paulatina la dominancia ; ésto se manifiesta co 

mO un cambio en la forlr_a de la copa: de UI"ia forma en 

los. jóvenes ,. pasa a ser esférica en vie-
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4. El patró.n de !'amificació.n de 1:.. es un: pa-, 

trón ex.currente (Brown , 1967); ya que el brote líder 

del tallo principal' erce una marcada dominancia apiaal so -

bre resto de loS brotes sobrepasando en crecimiento a las 

ramas laterales que se encuentran por debajo de este. 

A partir del,análisis metapoblacional del crecimiento de 

la copa de !> hartwegii, se puede concluir: 

ción 

1., La forma de los pinos está determinada por la propor­

brotes que nacen y mueren. Estos camb{Os en el número 

de brotes, a vei,están determinados por variaciones gené-

tices, por variaciones físicas entre cada época de crecimien­

to, la edad y la posición de las ramillas dentro de laca 

pa y por la edad árbol. 

2.' Elcrecinliento de las partes de una copa se 

ustar a una curva de crecimiento Pa!'a el caso 

de 10s,b!'otes de 

muy rápido y 

el crecimiento en un inicio es 

se hace más lento hasta que los brotes .-

alcan,zan un tamaño estable. 

3.' Los brotes de la copa de esta 

60mportamiento'demografico ca!'acterístico 

presentan un -

de su 

funcionalidad dentro de copa. El crecimiento y produc-
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ción de h'Y'lf"lTPA es mucho ~s..enla. punta de1;os arbo­

les rama. Tat e1l:'a1. ·;La 

BTI Ell "de los brates está de;ifel?minada por la 

longi.tud ó el tamaño que:alcanzan al y 

no porque presenten tasas de crecimiento 

Estas en el brotes, se 

deben tal vez~ a la pr9ducción diferencial de hormonas del 

crecimi$nto que se están formando durante la de los 

broteS; aunque para a·firmar ésto con tod.a certeza ha -

tría qUé estudiar la "fisiología de los brotes. 

4. Las acículas presentan.un de vida de 2 ~--

años. La caída del e ocurre antes de inciarse la época 

de crecimiento subsecuente a estos 2 años de vida de lasací-

cuña,s, y es y ha ningún 

Con relaci¡)n a los modEllos matriciales que describen la 
producción de 

cir que las 

pretar morfológica y 

de la' copa de P. se de-

que predicen éstos; se pueden 

1. A través de los modelos se concluye que la produc .,. 

de brotes c9rtos es mayor a medida que los árbole8'cre-

cen,y debido a' estos en las del de 

brotes y a l'a fuerte dominancia 

der. la copa de hartwegii:p.o 

de brotes de manera nat"ural. 

que erce el brote 

una estructura 



2. A de las di.ferencias qJle Seprestmtán en la --

. pr'cducción dé .orates :por se puede con -

que!:. • pr'esenta varias fases en su de 

ramificaciónpar'a la formación del dosel del bosque. En ár-

boles ,de 1 a 6 años de edad, se una gran -

'pr'oducción de brotes anuales largos en la copa y una reten¿ión 

del e por más de 2 años. Este desarrollo vigoroso de la 

copa, les permite a estos árboles lográr sobrepasasr a ve -

getación que compite con ellos y emerger del estrato herbáceo. 

La fase en la formación del dosel en la comuni-

dad comienza cuando los árboles, con una edad de 10 a 17 años, 

disminuyen su producción de brotes en la copa, probablemen~e 

invirtiendo .sus recursos en el crecimiento longitu-

dinal y en el incremento enbiomasa leñosa. Esto habría que 

mediante el estudio del crecimiento en el tronco. 

Una vez que los árboles han alcanzado una edad aproximada 

de 20 años; el follaje de éstos empieza a sobreponerse de mane­

ra qie, la siguiente fase en la formación del dosel del bosque 

incluiría una aceleración en la producción de brotes dentro de 

la cópa de 'EOstos árboles para evitar' la sobreposición del folla 

j e. 

Finalmente, habría que considerar que los modelos matri -

presentan las limitaciones: 
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1. En el Gálculo de las tasas de ¡;¡rod,ucción de brotes no 

se consideI'an las varianzas que hay alrededor de estos datos. 

2. Son modelos en donde se utilizan valores discretos, ~ 

por lo que un ligero cambio en las tasas de producción modifi­

can considerablemente el Gomportamiento de la pOblación de. bro­

tes y 

l. Estos modelos resumen el crecimiento de un árbol 

mente para un t:i.empo específico) y en este caso. para una sola 

época de crecimiento. 

POI' lo q'ue si se pretende predecir de una maner'a más real 

lo que está ocurriendo con la dinámica de la copa de f. .. hari: -

wegii, habrá que superaI' las restricciones implícit2.s. en estos 

modelos. 
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X. APENDICES 

APENDICEA. MODELO MATRÍCIAL POR LESLIE 

(1945) PARA DESCRIBIR EL CRECIMIENTO POBlJI.CIONAL., 

La matriz por Leslie (1945) que el cre~ 

cimiento poblacional tiene las, caracteJ;'l.sticas: 

una matriz cuadrada en donde los elementos del renglón 

reproductivas (fecundidades) de la po­

blaci6n para cada gruppde edad, y los elementos de'la 

ra subdlagonal representan a las tasas de sobrevivencia ta.¡n -

bién para grupo edad, Todos los ~emás de la 

matriz tienen un valor o (figura 1 .(\) • 

Cuando esta matriz 'de transició;n o de , se 

ll;lultiplica por un vectorcolumnar Cnt1. cuyos elementos repre-

sentan el nún;tero de individuos de cada, categoría al t 

y que por definen la estructura de la población en ese 

tiempo, se obtiene'como resultado otro vector columnar ) 

, que define el cambio en el número de de cada cate~ 

gorí<,; al t + 1. 

Si esta matriz de transición se cada vez con. 

el vector resultante se predecir el crecimiento y la 

estructura en cada de edad de , a 

rentes tiempos. 
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P~ F 2 F3 .F 1 F nO,'!: n O•t +1 x- x 

O O O • O O ni,t n1 ,t+i 

P1 O O • O {) n2 ,t n 2 ,t+i 

O P2, O • O O n 3 ,t = n 3 ,t+1 

. 

o O o o n.. . 
x,t+1 

,En donde: 

F = ,Fecundidad de los individuos en la edad x x 

p ;: 
x Sobrevivencia de los individuos en la edad x 

nx,t = Número de individuos de edad, x al tiempo t 

n ;: Número de individuos de la edad x al tiem-x,t+l 
po t + 1. 

Intervalo de valores que pueden tomar P y F x x 

O < P < 1 x 

Fx ~ O 

FIGURA 1 A. REFRESENTACION DEL MODELO MATRICIAL 

PROPUESTO POR LESLIE (1945). 
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Por .otro , dado que la matriz de es· una ma 

triz cuadrada y ouyos element.os son p.ositivos, t.endra un 

y 'eigenvect.or característicos, lós cuales se eb -

tien-en una vez que la población haya alcanzado una distribu -

clón estable de edades. Según Pielou (1977) , queda de -

finidó como: 

En donde: A::: matriz cuadrada 

t ::: tiempo 

no = vector columnar que describe la estruc -

tura de la pOblación inicial 

ns = vector columnar que describe la estruc 

tura de la población una vez que .seha 

alcanzado la distribuci6n estable de 

des 

Una vez . .que se ha alcanzado la estabilidad en 

bución de edades, se puede escribir: 

distri-

tn donde ,.\ representa al eigenvalor, raíz latente .o va-

1.or característico dominante de la , el cual estarela-

Clonado con.la intrínseca de crecimiento .1.o.L; -L'''';l1.'''.1., de 

la 

= 



En donde: r = tasa intrínseca de creqimiento 

nal 

e = base de los logaritmos naturales. 

APENDICE B. AREA FOLIAR DE LOS FASClCULOS DE 

hartwee;ii. 

L SIGNIFICANCIA DEL MUESTREO DE 'PASCICULOS. 

o 
r-l 
;.:l 
o 8 . ... ....¡ 
u 
ro 
III 

'H 

... o 
(:i¡ 

o 
'rl 
'Ó 
<ll,,", 

~!'1 
¡:., o 
(:i¡,-, 

... 
<ó 
'rl 
rI 
o 

4-1 

ro 
(j) ... 

\Ill 

a lj.Q o 

Número de Pascículos 
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2. OBTENCI1:JN DE L08 FACTORES DEL 

AREA FOLIAR OBTENIDA CON UN MEDIDOR DEAREAS LI-COR MODELO 
LI-3000. 

Para realizar la medición del área foliar de 

culos de se peocedió de la 

Las ac'Ículas que formaban cada: 

y se les hacía pasar por el medidor, el cual 

proyección de la .somb;t'a .de cada una de ellas. 

~ .. 
raSc~-

manera: 

la 

Vistos 108 fascículos en un corte transversal lucirían 

de la manera: 

Al separar las 

/ 
/ 
1 

Con 4 aciculas 
'" / 

10 que el medidor 

la proyección de fa' por '1'; el largo del 

veces,· según el caso. 

El problema e de' la manera 

Al = 3a l A' '" i+ a 1 

/' 
/' 

era 

3 Ó 1+ 

1) 



En 4onde! A' - área medida por el medidor 

a = anchó de la 

1 = largo de la acícula 

y lo que desea averiguarse es el valor de una constante 

(c) que, multiplicada por el área medida por el medidor (A'). 

de el área real total del fascículo (A). 

Es decir: 

A = e A' 

Puede ve~se que el área real del fascículo es igual al -

.área exterior del cilindro que éstos forman más el área inte~ 

rior ~e las aciculas. 

El área exterior de un cilindro es 

"2 
2 'I1 r 1 +2 "!!' r 

En donde: r = radio del fascículo 

a 

(3) 

y el área interior es 6 (8) veces el rectángulo defi-

nido por 'r ' y '1', es decir: 

6 r 1 ó 8 r 1 

Despreciando el área de los extremos circulares del ci-

lindro (2IIr?; en (3). ya que los terminan en pun-

ta y, en ei otro extremo, se insertan a la ramilla, se tiene 

que: 

fA = 2'I1rl + 6rl ó A 2flrl + 8rl 

o bien: 



A :: 21'1 en + 3) 

A :: 1'1.' 2(3 .1416+3} 

A ::: 12.28319 1'1. . 

Puede verse 

dos de la 

sen ~= a/2 

l' 

que 

2 CO.866)·:: a 

l' 

a :: 1.732 l' 

en cada 

forma: 

• • (5) 

148 

Ó 

" o 

(4) 

caso 

A :::. 21'1 crt + 4) 

A :: 1'1 2 (3.11+16+ 4) 

A = 14.28319 ,(4') 

t a' y "1' ' están 1'elaciona-

sen 0<.:: a/2 

1:' 

2(0.7071) :: a 

a =1 

POI' lo tanto, ya que A ::: eA', entonces sustituyendo (1), 

y (4) en (2), para cada caso: 

A :: e A' A,::: e A' 

12.2832 1:'1 :; c3al . • (6) 14.2832 1'1 = c4a1 . , C6' ) 

y (5 ) en (6): 

12.2832 rl ::: c3(.1.732:1:'H 14.2.832 1'1 ::: c4(1.4142 rH 

12.2832 vI :: e 5.19.6 rl 14.2832 .- e 5,6568 1'1 

12.2832 " e 5.196 14.2832 :: e 5;6568 

e :: 12.2832 e :: 

5.196 5.6568 
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Entonces, el factor de corrección para cadél. Cél.SO es~ 

c= 2.36397 e = 2.52496 

APENDICE C. RESULTADO DE LA MULTIPLlCACION DE LAS 

Cadél.uno deles modelos matriciales originales Se multi-

pli.caron por sí mismos 512. veces por medio de un programa que 

se corrió en la Burroughs 6SDO' del Centro de Servicios de Cóm-

puto d~laU.N.A.M. 

1. Modelos matriciales en donde se consideran 3catego-

rías d.e brotes. 

Primera Categoría de Altura: 

Matriz dél.to: Matriz producto: 

1 O O 

~:. 38 

O' ~ 
3.60 0.91 O 1.¡..8xl0- 21 

J O 0.50 0.75 82.76 1. 0- 20 

Segunda Categoríél. de Altura: 

Matriz dato: Matriz producto: 

[" 
G·15 o 

o o 

0.70 O 

0.37 



so 

Tercera: Categoría de Altura: 

Matriz dato: 

o 

0.59 

Matriz 

[1 
t 14.40 

L:7.03 

Cuarta Categoría de Altura: 

Matriz 

product.o: 

producto: 

o o 
0.84 ' 

0.49 

[:." 
b· 8

6 

·~.O:'.' 3. 53x10-
40 ~ 

1. 45xl 

Quinta 

Matr.iz dato: 

0.80 

:3 

o 

o 

0.76 

0.59 

o 

O 

O 

Considerando que 

Matriz dato: 

o 

0.76 

de Altura: 

Matz>iz pz>oducto: 

o 

o 

o 

el brote líder: 

Matriz producto: 

o 

O 

.79 O 



Sexta 

l1atriz dato: 

(" O 

3 • .60 .Q.91 ' 

O ' 1.!25 

Considerando 

Matriz dato: 

t" 
O 

0.91 

1. 25 

1S1 

de Altura: 

o l 

: .. J 
que 

O l 
:.J 

Matriz producto: 

r:.66X10.-
20 

:. "X10-
22 

~.19X1Ó-19 6.62xl0- 21 

recupera el brote líder: 

Matriz producto: 

F O 

b·" 3.2xl0-21 

85.77 2.7xl0~21 

: J 
1.15xl0- 46 

j 
'2. Modelos matriciales en donde se consideran 4 catego-

rías de brotes. 

Primera 

Matriz 'dato: 

~60 
rO 

1 

~ 

O O 

O O 

0.,95 0.88 

0.70 0.35 

: l 
:.J 

de Al·tura: 

l1atriz, producto: 

1 

3.60 

28.50 

49.98 

o o 

o o 

3.1xl0- 29 2.9x10- 29 

8.5xl0- 29 7.8xl0-29 

o 

o 

o 

O 
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Cat~goría de Altura: 

Matriz dato: Matriz producto: 

1 O O' O 1 ~ O O 1 l 
l 

1+ O O O 
14 O O o· 

O 0.80 0.65 : .. J t· l

• 
O O . " v 

O 0.60 0.25 7.82 O o. ~ 
Tercel?<3, Categoría de. Altura: 

dato,: Matriz; producto: 

~ •• o 

O .0 O 1 O O ·01 
O O Q 1.80 O O 01 

2.2xl0- 84 4 1 
0.90 0.86 O 11. 57 2.1xl 

~I l;.. 0.90 0.45 0.77 29.68 1.1xl0- 33 lo lxl0- 33 . 

...J 

Cuarta Categoría Altura: 

Matriz date: Matriz producto: 

1 O O O '0 O j 4 o. O O 1+ O O 

Q 1 0.78 O 18.18 O O 

O 1.10 0.26 0.72 32.60 O O j 

Quinta de Altura: 

Hatriz dato producto: 

80 O O O O O O 

O O O O O O 

1 0.67 Q O O -O 

1. 50 0.21 O. 7~ O O 
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Considerando que recupera el brote líder: 

Matl;'iz dato~ 

3 

'Ü 

O 

Q O O 

o O O 

1 0.67 O 

1.50 0.21 0.71 

Matriz producto: 

1 

3 o 

11. 51 o 

.27.99 o 

Sexta Categoría de Altura: 

Matriz dato: 

0.80 O 

3.60 

o 

O 

o 

0.90 

1.80 

o 

O 

0.95 

1 

o 

O 

O 

0.81 

Matriz producto: 

Considerando que recupera el brote líder: 

Matriz dato: 

1 

3.60 

O 

o 

o 

o 

0.90 

1.80 

o 

O 

0.95 

1 

Matriz producto: 

o r :.60 o 

O 

165.62 

~6.22 0.81 

o 

Q o 

O. o 

o o 

o o 

o 

o 

o 

o 

O o 

O 

O 

1. 

APENDICE D. OBTENCION DE LOS AUTOVALORES y DE LOS 

AUTOVECTORES .A NODELO HATRICIAL PROPUESTO PARA 

CRIBIR LA PRODUCCION DE BROTES DE 

A de. los modelos que se describir 
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110"' .... "'0 de la producción de brotes, Se, pueden las 

siguientes com;dderacion~s para obtener los y.los 

autovectores 'correspondientes a estos modelos: 

Sea ,'A', una no negativa, tal que ~ O para toda 

A la matriz Wtambién se le puede como triangular 

superior ;e~ .. decir, que = O para toda i < j (el 

superiore~ un conjunto de ceros). 

Finalmente, se puede suponer que existen algunos 

to,s no nulos tanto en la de matriz, como 

en el triángulo es decir, que a .. > O para algv.na 
1J 

j :: i y que > O 'j < 1. 

Entonces se tendrá que: 

O 

a 22 

A = 
a n 0. 32 

A, se 

junto de todas las autosoluciones 

A n =A n 

o. .0 "l 
Ü. .0 I 0. 33 , • O 

t 

" 

.a
mm 

encontrar el con-

cumplen con: 



1:I:i5 

En donde n es un autovectbr y A el autovalor asociado l 

'(existen tantas soluciones como rango tiene'la matriz); 

De la ecuaci6n (1) se despeja: 

(A, - An n = O (2) - - - --
En donde 1 es la matriz identidad, salvo el caso tri 

vial de n = O. 

Entonces, deberá cUmplirse que: 

(3) 

El determinante de una matriz está dado por la fórmula: 

bb 
11'" (1) 2'1"( 21 • 

que es la suma 'de las m!' combinaciones de productos de elemen-

tos de la matriz, tal que cada elemento del producto no coin­

cida con otros elementos ni en filas ni en columnas. 

En el caso que nos interesa: 

(aú - A y, O O . . O 

a 21 (an - AY O O 

a 31 
a 32 

(a33 - A). O 

CA - Al) 

• (a
mm 

,- A) 

Todos los productos ~~~ la diagonal principal 

son necesariamente iguales a cero, dado queincorporanelemen-

( 5) 
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tos d.e1 

Por tanto se deduce de (4) y (5) que para este oaso par­

ticular: 

.l.r/ :: ( -.:1) 
que cuando se resuleve igualando a cero, la ecuación (3), 

arroja!!!. valores de ) 

Al :: a 11 

A2 :: 

El ,de estos será el de la 

A. 

E"., el caso del modelo de el 

dado por (la fecundidad del brote líder), ya que si 

otro valor la es mayor, el. autovalcr, cero 

en el .elemento del autovector (n1 ). Es decir, si 

alguna feoundidad fuera mayor que la del líder, la 

estable se obtendría cuando no hubiera líder es decir cuando 

las r,3.mas <le mayor crecimiento 1,0 hubieran 

de los 

Conocido A. y )., $e verfá-
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cilmente que, si se define al vector n como: 

cada elemento ni se 

tema de ecuaciones: 

calcular a partir del siguiente sis-

). n
1 a 11 n1 

An2 = a 21 n 1 + a 22 n 2 

An3 = a 31 ni + a 32 n 2 + a 33 ng 

En el caso del modelo de les autovalores 

calculados de esta manera coinciden con los elementos cor1:'es-

a la primera columna de las matrices producto 

se presentaron en el c. 
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