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I. PRESENTACION ¥ ABRADECIMIENTOS

El presente trabajc forma parte de un proyecte integral
cuye prop&sito fundamental es crear un modelo de crecimiento
desde el punto de vista ecolbgico para Pinus spp. Dentro de
los ?rincipales objetivos se encuentran: el determinar el pa
trdn de regeneraeién de una especie-en sitios caracteristi-
cos dentro de su frea de distribucibn, determinar las tasas
de crecimiento de varias poblaciones, investigar los patro-
nes de crecimiento de Arboles individuales dentro de un zo-
dal e investigar la dinémiéa del desarrollo de ia copa. Es
precisamente este (ltimo punto acerca del cual versari esta

tesis.

El proyecto se reélizé graciés al apoyo del Instituto de
Biologia de ia Universidad Nacionel Autdnoma de México y en
parte por el Commonwealth Fofestry Institute de la Universi-
dad de Oxford; &ste se llevd a cabo en la Estéaién Experi --
mentdl dé>Enseﬁanzare Investigacifn de Zoquiapan del Departa-
mento de Bosqﬁes de la Universidad Autéhoma de Chapingc y tam

bién bajo el subsidic econbmico del Consejo Nacional de Cien-

cia vy Tecnolegia enn su proyecto PCAINAL 80071k,

Estas investigaciones se estin llevando a cabo en el --
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Laboratorio de Ecologia del Deﬁartamente de Botanica del Ins

tituto de Biologia que estd a cargo del}pr, José Sarukhén -

Kerméz, a quien junto con eléM, en C. MiggiimffiﬁingQQZeiro
oot © - :

agradezco la asesoria, asi como la direccidn y la oportuni--

' dad de realizar este trabajo. En especial mi agradecimiento

a este filtimo, va gue fue &1 quien me sugirid el tema de tra

Jbajo; quien me acom?aﬁé en todas las salidas de campe y quien

me asesord en el andlisis de los datos, brindédndome su tiem-

po v su amistad.

Por otro lado también quierc agradecer a los integran--

tes de mi comisidn dictaminadora: Dr. José Sarukhin, M. en -

C. Miguel Franco, Dr. Carlos Vézqﬁez, M. en C. EXequiel’Ezcg

rra yrBiol.,Angelina‘Martinez, por la cuidadosa revisibn que
hicigron del manuscrito original asi come por sus sugerencﬁﬁ
y comentarios. A Miguel Martinez R. mitagradecimiento por la
discusién y la revisidn detallada que hizo sobre este trabéw
jo. :

Asimismc,>a Fmmanuel Rincdn mi gratitud va que siempre
me bbindé su amistad y su ayuda desinteresada en'el‘trabajd
de campos; al iguél que el M. en C. Philip G. Adlard y su eg

posa Susan Adlard, Ken Oyama, Dr. Brian Peters y Humberto -

. Buz&n, quienes tambifn colaborarcn conmigo en el trabajo de

campo. Quierc agradecer también a todos aquellos compafieros

y amigos que me tuvieron que aguantar con todo y escalera -

para poder medir mis &rboles,




iid

Al Dr. Alfonso Hernmfndez v a Manuel Iraizo mi reconoci-

miento por la ayuda que me brindaron para hacer algunds de -

%y

los programas que se utilizaron en el procesamiento de los -

datos.

Quierc agradecer también al proyectisté Venustiano Cla-:
vel, su paciencia para la elaboracidn de las figuras y esque-
mas que se presentan en este trabajo; al iguai que a la Sra.
Ma. Dolores Tejedé por la transéripcién a mééﬁina que hizo -

del manuscrito original.

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

&Y

agradecimientc, va que gracias a su interés y a su motiva--
0idn tuve la oportunidad de conocer e incorporarme al grupo

de Ecologia.




o II. RESUMEN

/

; Se han reallzado pocos trasaJos en torno a la idea 1ntrc

i
e

\\%gdu01da por J. L, Harper en 196?, en el sentldo de cons1derar a
una planta como -a una pobla01on de partes_ En general 1as‘
Tplantas se desarra}lan en un organismo quular,'el cual estd
‘cénétifuido‘pob una serie de unidades estructurales bisicas
quewéa‘répiten‘dﬁrahfe4éu crecimientc a partlr de un merlste

' Esta estructura modular les confiere una serie de prop1e~

e

”dades demograflcas.

Con éste enfoque, se realizd el presente trabajo cuyos

. pbincipales'bbjefivos son el obtener las tasas dé‘natalidgd .

v mértalidad<f§liar93‘déntbé'éefia‘coga de Pihus‘hartwegii,
‘détérmihaf‘ics:faéfdres\qﬁe inflﬁyen en 1aiihiciaéi6n y'én?la
‘férmaéiéﬁfdé ldé brotes, vy én laféldngaCién“de los mismos;
‘asi como modelar ia'diﬁéhica de produccidn de brotes como un

‘proceso demogr&fico.

'E1 trabajo se realizb en un bosque de P. hartwegii en Zo

quiapan, Estado de M8xico. En esta zona se eligieron 35 indi-

viduos Jjévenes, los cuales se agruparvon en § categorias de al

tura y sobre los que se hicleron mediciones de produccidn y
elongacidn de nuevos meristemos asi como mediciones de produc

cifn vy de pérdida de follaje, durante un lapso de 17 meses.

De maneva general, se observd que el periodo de creci~--




miento de estos pinos queda compren&ido‘entre los meses de’
'marzo y novzembre. Los merzstemos quedaﬁ Jatentes durante un
‘afo, para 1n1c1ar su actividad en;la swgulente epaca de cre—
cimiento. Zos brotes se’emplezan a elongar a principios del
mes devmarzo‘y'dgs,meses después se forman los primofdi@é f0—
1iarés; los cuales continﬁén elongén&bsth&sta finales de no-
Avmembre. Se encoﬁtvo que ex1ste una produccidn dlferencialen
el numero de meristemos, a51 como dlferentes tasas de crecl—
mlentgyen 1a—elongac16n de brotes‘y en la produccidn dg fellg
je depéﬁdiendo de la ubicacidn de &stos dentro de la.copa. Se
ohsgrvé‘también:que el follaie permanece en 103‘§inos por 2
afios a#raximadamente‘y cae una vez que se han fprm&do las nue
vas aciculas. Por ﬁltimo, se proponen modelos matriciales pa
ra descrlblr la produc01on de brotes en los aﬂbsies de 1as di
ferentes categorias de altura ¥ oa partlr de estos se sugleren

dlstlﬂtas fases en la forma016n del dosel del bosque de p;nos.




ITI. INTRODUCCION GENERAL
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Las poblaciones‘preseﬁtan una sepie de cakécteristicas
intrinsecas que las hacen distinguibles entre si y el estudio
de ellas cohstituye la base de lé biolpgia ppblacionél. Estas

" caracteristicas poblacionales se encuentran sujetas a 14 ac--
‘cibn dejla seleccidn natural vy por tanto son de car&cter adap

" tative, de tal manera que el balance v ia,interaécién‘enfre
ellas detérminan el equilibrio vy la evoluciénbde las poblacio

nes.

De lo anterior se desprende que algunos de lcs aspectos

fundamentales qﬁe haya que abordar en el estudio de la biolo-

&y

gia poblacional sean la ecologia yAla genética de poblacic -~
nes, la demografia, la fisiclogia y la morfologia adaptativa
de los individuos que las conforman, V?aralestudiaf 1a dinfmi-
ca poblabiondl es necesafio conocer el nfimerc de individucs
gue integran a la poblacidn asi como sus fluctuaciones espa -
ciales y temporales, para poder predeéir el comportamiénto de
‘égta:a Jargo plazo. Este tipe de estudios se pueden hacer mé-
diante el uso ae técnicas demograficas.

\\
%ﬁﬁ Recientemente, -se ha propuesto (Harper, 1987) que el cre
cimiento de organismog tales como los invertebrados colonia -

- ?“ : les y'1a$ plantaa; se puede describir a partir de las unida -

‘des estructurales bisicas que los constituyen. En plantas su- |

O pericres estas unidades o mbdulos puedeén ser por ejemple: 1a




hodla con su yema axilar, la ralz con su rama lateral o los -
brotes de una hierba perenne. Cuando estas partes se unen
de uma manera. iterdtiva dan como vesultado la merfologia ca-

pacteristica de cada individuo.

Harper y Bell (1978) sugiefen que la morfqlogia fﬁncio—
nal de los individuos que presentan una estrucfura modular ée
puede daﬁerminar‘por las gavactefisticas demogféficas deylag
‘partes gué ios conforman. - Asi, el cpecimienie‘de 1al¢spa de

Pinus hartwegii Lindl. puede ser descrito en funcidn de la --

demografia de sus partes.
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IV. ANTECEDENTES

Las plantas autdtrofas se consideran como los principa-

~les reguladores de nutrientes y del flujo de energia en comu-

nidades terrestres. Esto se debe a que su follaje es el que
proporciana la actividad fotosintética en los ecosistemas y

por tanto‘juega un papel importante en la modificacidn del

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

limento y de h&bitat para los consumidores. primarios' Por es-

tas razones es 1ndlspensable conocer las caracterlstlcas cua-
‘lltatlvas del fcllaje para anallzar de una manera signlflcat1

-va a los ecos;stemas terrestres.

A. ESTUDIOS DESCRIPTIVOS SOBRE EL CRECIMIENTO DEL
FOLLAJE. |

1. Aspectos Morfoldgicos y Fisioldgicos en la Forma-

cibn y Desarrollo del Follaje.

Se han realizado un gran nlimero de trabajos en los

que se. enfoca el crecimiento de las plantas desde un punto de

“yista fisiolbgico y morfolbgico. Con relacidn a los trabajos

en donde se le da un enfoque morfoldgico al estudio del cre-
cimiento de especies arbfreas estén, entre Otros, el realiza-
do por Brown et al. {1967) qulenes mencionan que la forma de

las plantas lefiosas esta detevmlnada por la elongaczon dife- .

pencial de las vemas y de las ramas, asi como por la expresiin




de‘ﬁn determiﬁado hébits de crécimientoVqée'généﬁaimeéte se
asoéia con‘el fewémeno‘devdo&inaﬁcia apical. En la mayoria de
las conlferas v en algunas anglosnermas, el tallo vrlnclpai
(llder) sobrepasa en cra01mlento a las ramas 1atera¢es que se
‘encuentvan por deaajo de éste, dando orlgen a co@as ae Foérma
’conlca y a un tronco central claramente definido. A este’pém
tron de crec1m1ento o de rami ficéciéb;’sé‘lé conﬁcé como Tex-
fcurrente"; Estm hablto de creclmlento se presenta cuando el
aplce del arbal ejerce un fuerte pontrol sobre las ramas,lﬁ—
ferioves, a‘las cuales mantiene parcialmente supresaS‘porﬁla
inhibiéién:de‘sus‘yemas de crecimiento. Es solamente por este
tipo de patron que aurgen v se mantlenen las copas verdadera-~
mente Qpnzcasy La dom1nanc1a apical implica una regulacidn

en el ﬁﬁméro‘dé yemas latéraleé éﬁe se estén Formandé por la
actividad qué;manfiené el #pice vecino terminaly 8sto proba-
blemente courre por com§etencia DOY un reservorio comiin de

hutfientes (Cannell, 1874).

La mayoria de las gimnospermas presentan un tipo de -
cpecimienfo excuvreﬁté,vel cual esth asoéiado Convuna deter-
minada prqdubcién_de brotes largos dentro de su copa. En es-
tadios tempbanoé del desarrollc, las yemas gque al elongarse
producirén brotes largos o cortos ﬁo se pueden distinggir(pi
mprfolégica nirfisiclégicamﬁnte. Durante el desarrollc de la -
Vema 4 confovme &sta se va hinchando se inémeménta la'ﬁrdduc-
czon de aux;na, y las concentrac iones de &sta decrecen cuaﬁde

las hmjao se empiezan a largar v conforme losg peciclos se -
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elongan. La produceidn de auxinas es mayor en los brotes lay
gbs en. comparaci®n con los brotes cortoé;rpor\lquue el ﬁrote
M férminal largo es el que da origen al crecimiento axcﬁrrente
A (Gunckel et al., 1849). Por otro lado, selha visto que confor
me‘elléfbol 8& engrosa, y‘envejecé gambia~ia proporeidn de
'brotes'qué produce, de esta manera mientras~el;érbol sea més
madurc, menor sebé la probabilidad de que aumente la produc-
gi%n de brotes 1argos, a menos de que la §rcducci6h de éstas
sea inducida ﬁor‘algﬁna perturbacidn que dafie al &rbol fCa—

nnell, 1974).

&

Hay varias proposiciones fisioldgicas que tratan de

explicar la presencia de una dominancia apical en los &rboles.

Mientras gue algunos,autdpes {poore, 1909; Cannell, 1974; Ki-

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

(disponibilidad de nitrdgenoc y suministro de .carbohidratos)
 61‘que controla los fenémenos dé crecimientoé‘hay otros éutc-
- pes (Bunckel, et al., 1948) ﬁﬁe piensan gue se debe a la pre--
‘sencia‘dé una mayor concentracidn de‘éuxinas en el‘épiée del
brote, la cual iﬁhibe‘la formacidn de tejido vascular en las
:yemas axilaresrimpidiendo 1a trasloéacién de nutrientes hacia

8stas, previniendo asf su crecimiento. A este vespecto, hay

?disérepancias‘en cuanto al papel que juegan las auxinas. - -

Otros autores, entre e¢llos Brown, et al. (1967}, se oponen a

L

pénsar que la auxina inhibe a las yemas axilares, argumentan
' do que la concentracidn de la misma se encuentra por debajo

de la concentracidn minima que se necesita para que ejerza un

P

=
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efecto inhibitorio. Sus estudios de rastreoc de auxinas en — -
plantas lefiosas demuestran que hay un gradiente de*difusiﬁn
gue- va. del épiée;hacia la base de los brotes tefminales ia~
Iterales,sio cual indica'q&e hay una gran produccidn de auxi-
nas(eﬁilas“regiones donde el tallo se estg.elongandc V. una

gran acumulacibn de ‘auxinas en la base de los brotes.

Pharis (1876} realizb un estuéis‘con»conifefas, acep
ca de las hormdnasiendﬁgéﬁas que determinan la~elongaciénjdé
log brotes. El'eneoﬁtré que las hormonas gue juegan“elvpapei
méﬁ'importante én el crecimiento y en el desarrollo de los
. .brotes, a diferencia de lo propuesto por los autores anterig
‘res, son las giberelinas. De manera similar, Watson y Cook’
A{En prensa} eﬁeontv&rbn‘quegel Boido giberélico puedefpﬁévoé
car una libébaoién de ta domiﬁanoia apical, dando como resul
tado un‘incréménto en la ramificacibn del eje de los rizomas
“del jacintova aéiﬁismo, reconoecieron que el grado de ramifi
. cacibn entesta;esgecie estd en funcidn de lasconcentraciones

de 8cido giber€lico.

De acusrdo con lo anterior, se pﬁede coneluir que el
patrdn da~ramificaei6n‘énVéoniferas estaré determinado. por
Variqs factaves que son: 1. La edad delei‘ai's:'bo.}Q 2. La prgpor;
cibn de brotes largos gque se produzcan en la copa y 3. La
concentracifn de hormonas del crecimiento .en los brotes que
se estln elongando, y principalmente la concentracidn de. gi-

berelinas. -
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2. Aspectos FenolBgicos del Desarrollo de 1os

Brotes.

Al estudiar el crecimiento vegetal estamos apreciarn-

do de manera indirecta el grado de adaptacibén de los organis

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

este vespecto, Lanner (1976) dice gue se pueden presentar 3

tipos de crecimiento en los brotes que se desarrollan anual-

:men%e{ 1. CfecimiéhtO‘fijc, es la elongacidn de unidades- del

tallo, las cuales se encuentran formadas previamente, después

de un periodo de latencia. Es decir, es la elongacibn de una

‘yema de 'invierno para formar un brote de primavera. 2. Creci

miento libre, es la elongacidn de un brote en el cual la ini

ciacibn y'Ia'elﬁngacién de las unidades del tallo se realizan

'simulténeamenté. Por ejemplo, el crecimiento de yemas que no

pasan por un pepiodo de 1atenc1a, las cuales a4l elongarse-
‘dan como resultado la formac1on de un brote de verano. 3. El
,tercerfipc’de crecimiento es el "iammas', el»cual se produce.

' por una elongacidn ‘temprana de las unidades del tallo, gue

de otra manera se quedarian formando una yema latente, con o
sin la formacidn doncomitante de nuevas unidades de- tallo

en el ‘dpice.

Estos tves tipos de crecimiento que encontramos en
los pinos repbeséntan-éstrategias adaptativas que responden
a restr1c01onas o'a llmltac1ones cllmatlcas, que. de alguna

manera regulan el crecxmlento. Para tener una idea acerca de
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la diversidaé’de formas de desarrbllo-gue podemos encontrir
en pinos estd el trabajo realizado por Stane & Stone (1943},
Ellos estudiaron ellorigen y el{desarrollo:de los brotes de:
2 especies de pinos, Pinus rigida y P. palustris, y encon--
traron gque los brotes se originan a'partir'de'pequeﬁas yemas
laterales, las cualés pueden‘permaﬁecérjenulatencia por al-
,gunoé afios. o bien se pueden desarrollar formando ramas cor-
tas. De'maneraneneral,‘estoslautores sugiéren que los pi--
nos blandos»(secCién Haploxylon, del‘género Eiﬁ&ﬁ) 50n eg--
trictamente uninodales, es decir que cada elongacibn de los

bvotes defpfimavéranorma un entrénudogymieatras que varios
de los pinos duros (seceibn Diploxylon) producen 2 o més -

i enfrenudos sgparados por -nudos intermediqs gn‘donde‘se‘pue—:

den presentar ramas, yemas o bien conos pistilados.

Por otro lado, coﬁo;ya se menciqné en elrpérrafo,ag
terior, se hafvisto~que las yemas o 10s meristemos no se --
mantienen activos durante todo el ano. Generalmente presen-
tam un perlodo de 1atenc¢a durante las esta01ones frlas del
afic en las que, seglin Moore (1909}, se Illevan a Qabo movi~-
mientos. y cambios muy lentos de‘lbs:materiales dé reservas;
estas actividades dependen de la temperatura, asi como de -
- caracteristicas genéticas de las plantas. Con relaéién‘a es
te tema Ward (18854}, estudiando la distribugién de las ye--
-mas y el patrﬁn de'ramificaciﬁn en encinés j6vene5'de ggggf
cus rubra, encontro que aprox1madamente una tercera parte

‘de las yemas que se producen se desarrollan formando ramas
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y‘el~restc permanecen en latencia. E1 también ﬂbservé que es
ta 1aten01a se puede romper cuando se danan dellberadamente
las por010nea tevmlnales de un brote durante la, astac¢0n de
latencla, 1noramentandose a51 el numero de ramas formadas

cerca, del aplce que fue danadc.‘A eate respecto, Glll (1971)

tamblen encontrﬁ para Fraxlnus amevlcana, que las yemas que

permanecen en latencia pueden crecer en respuesta a camblos

en el medlo amblente o bien cuando se plerde la dom1nancza

aplcal éel arbol.

A partlv da esta 1nformac1@n, se puede declr que las
oategorias de creclmlento propuestas por Lanner (1976) no :?
san necesarlamente excluyentes, un adrboil que presente un’ ti-
po de crec1mlento fljo en determinadas condlclones medloam~~
bientales, puede ser que presente un tipo de crec1m1ento 1i-
bve cuando 1as cond1c1ones sean mas favorables o bien como
respuesta tempcral, cuando el arbol se enfrente a chlelQ-

nes crltlca% comOsserla la perdlda»de;la domlnancla aplcal.

3. Difefencias_Fotosintéticas dentro de la Copa.

Desde uﬁ punto de vistaygﬁérgéfico es necesaris tener
antecedentes ace?ca de la morfologia v la fisiologia de los
patvonés‘de deéarrollo deflos‘brotes paré poder determinar
COMo 1nfluye la- dlStrlbuClon ‘de estos dentro de la copa en.
la captura, transformacxon v utlllzaclon de la- energia. Sewn‘

glin Bormann {1965},fpara que-un arbolfse/mantenga'vlgoroso
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dentro de uni?e&al debe ﬁe tener‘méslo menoskun incremento
cbnstahtegénhia,éantidad de énergiaféde‘fijé fctbsintética~-
mente; va que siVﬁrodujéra ié~misma cantidad de énergi& afio
tras afioc, gradualmente perderla su v1gor debzdc a gue estos
'productos fot031ntet1ccs se tendrlan que’ distribuir sobre
?una nayor superflcxe, como resultado de 1a expansxon del ci-

lzndro camblal.

El vigor de un &rbol se puede medir al consideérar su
‘eflc:@ncla fet031ntétzca‘ A este respecto, Woodman (19?1) mz

'dlé 1a fotosinte31s neta de ramas selecclonadas de la copa

tlcas son may varlables, 1nc}u31ve dentro de una mlsma rama.
A pesar de ello, €1 concluye gque la copa se puede 6iv1dlr en
3 zonas de efzclenola relatlva comparando entre si- las tasas
fotosintétlcas pramedlo; estas ZOnas se puedankver en la fi-
gura 1. De acuerde con &sta, las tasaé‘mas aitas se asosian
geﬁépgimente con el follaje del afic en éﬁréo; mieﬁfﬁas qué;
las tasas més bajas se encuentran en las ramillas gue est@n
ublcadas en la parte baja de la copa asi como para las acicuy
las m8s viejas. Al vespecto, Verhagen et gl.'{1953} encontra
ron alrmedir 1as‘tasas;fotdsintéticaé‘de especies vegetales
Que'ﬁreseataban éiferentes patrones de desarrolle del folla-
je, qﬁe,las‘hojas ubicadasienrlas partes iﬁferiores de la co
Pas se encontraban en su punte de compensac 6n es ﬁecir, en
el‘punta en éendé‘el g&sto*de energia que se produce por res

piracibn es igual a la energia que se obtiene por fotosinte-
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| numero 0E
| VERTICILOS
‘A LO LARGO

‘ fmzL ARBOL'

zoﬂaR” |

FIGURA No. 1. ZONAS DE LA_EF&C!ENC;A FOTOSINTETICA
RELATIVA 'PARA Pseudotsuga menziesii.

LA ZONA I RESULTO SEIR LA MAS EFICIENTE Y LA ZO&A m LA -
MENOS EFICIENTE.

‘ (LA EHCENCM FOTOSINTETICA SE MIDIO CON BASE EN LAS TASAS
v,FQTGQNTEﬂCAS PROMEDIO ).

TOMADO DE WOODMAN {1871).

DE" LA COPA
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sis. Por otro 1ado, Iwanoff v Kossowitsch (4929, citado en

Bourdeau v L&ver;ck, 1958) tfabajando con Plnus ‘syivestris,

encontraron que las tasas de fot081nte31s maxima por unidad
de Area son mewores en ac1culas que crecen en la sombra en
comparacidn con las aciculas»qhe crepen expuestas alfsol; A
.‘su,vaz, Cannell (1974) @anntré que el difmetro del &pice -
de los brotes en panS deﬁrece de las ramas llderes a las
 ramas de orden mis dajo vy es+a dlsmlnuc1on del aplce de los
" brotes tmaémecmq consecuencla quevla produccidn de hojas ini
. eiales séakmés'lenta en combaracién con la de los brotes —-
largos, 'Esto expllca 1as tasas fot051ntet1cas bajas que en-

contraron los autores antes mencionados, con respecto a la

ublcac1on;de 1as h03as dentro de’ la copa.

Freeland (1952) traﬁajé con Pinus s'y‘lvestrifsw*5 P. -

;étrobus,;g. ﬁigba; P. ﬁonﬁéﬁosa, - ies concolor v Pigea pun-
gens, midiendo las tasas fotosintBticas y observd como varia
ban &stas con resﬁeéto awla_edad de las hojas y a la intensi .
dad luminosa. Este autor encontrd que las tasas de‘fotoéintg'
8is disminuyen‘con la edad para todas las especies en condi-
éionegjunifprmas<de luz, temperatura y cencentra&ién de CO,3
como se puede ver en la figura 2. El propone qu§~esta’dismie
nucidn se éébe‘a cambios celulares internos los cuales ocu--

rren normalmente con la edad.

‘- La informacibn gue se ha obtenidc a partir de los -

- trabajos que se han realizado para estudiar el .efecto de la




ESPECIES
Pinus nigra
' Pinus sylvestris
Pinus sirobus
Pinus ponderosa
Picea  pungens

a.
b
c.

d.
K2

nN

Mg CO/ 100 HOJAS/HORA,

EDAD DE LAS HOJUAS
(Afos)

FIGURA No.2 . TASAS FOTOSINTETICAS DE ALGUNAS ESPECIES
'DE CONIFERAS EN FUNCION DE LA EDAD DE
o " LAS HOUJAS. ‘

Tomado de FREELAND (1952) .




defoliacién en la copa de ios,pinos {Stéléy,'iESS;'Kulman,
1985, 1971) cpncuérda@iéon;lo §ue sé ha\discutido hasta aho
ra y para;reéumir un\péco eSta;informacién~citarem§s el tra
baje realizado por Kglman*(iQBS, 19713; guien defeliaﬁdb ar,
tificialmente 1as‘ac§éulas de difeventes edades de Pinus ve -
sinosa ¥ de,E; Syivestris encontrd que la édadAdgAlas‘mis~~
mas es unvfactoﬁ importante que influve en el,cf@bimiento
del brote v de las éuevas aciculas., has'caracteﬁisticas que
presentan las hojas vy que varian coﬁ la edad son. la longevi
dad, la eficiencia fotosintética, la produccidn hormonal y

la frecuencia de recambio foliar.

4. Estructura ¥ Dinémica del Deaarbollofde la Copa.

Todos los trabajos énteriores'coinCidenﬁen estudiér
el crecimientq de las yeﬁaS'y la fobﬁacién de’rémas desde
un punta.de‘vista cualitativo( Sin embargo, para tener un
conoéimiento’ihtegral acerca de 1ééroapaéteristiéaS‘mQrfglé
gicas y fisioldgicas es necesario describir en términos cuan
“titativos la estfuéﬁara geométrica de la copa de 1os &rbo--
les, va que restas cavacteristicas influyen sobre los Q?OéE?‘
gos de accidn y reaccibdn entre plantas v su medio ambiente
& través.de la mcdificacién\efintéﬁtepciﬁn,de la radiaéién,"
COQ, etc}\Cansecuentémente%~1a_estructura de las copas es
determinante de la #ro@uctividad fotosintética de la vegeta

¢ibn, A este resgpecto, se han realizado muchos trabajos --

(Miller, 1965; Loomis, et al., 1966; Monsi, et &l., 19

~|
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.




. f Kinerson, et al., 18743 Borcherty 19763 Gary, 19783 Fishep
v Honda, 1977; Valentine y Hilton, 1977;) Entre estos traba

jos destaca el de Miller {op. ¢it.), quien trabajando con

'Pinus resinosa encontrd que la produccidn de ramas no es uni
forme a lo largo del &rbol. Una rama principal en un verti-
\cilavsuperior produce ramillas a una .tasa muchc mis alta -
qué aﬁﬁellas‘que se encuentran en vévticilos\inferioﬁés. Por
 otro iado; también encontrd qﬁe 1la prodncciéﬁ de ramillas
dentro de una misma rama decrece conforme.la rama va adqui-
riendo posiciones relativamente mis b&jas\en:el tailo'a lo
largo del tiempo, comec Se puede ver en la tabla 1, f.;uzf:'cles?~
eribe 1o que ocuvre para una plantacifn de frboles de esta
epecie. Estos resultados concuerdan con los trabajos en don
~de se mide la eficiencia fctogintética,'los éuales ya-se‘—

mencionaron con anterioridad. .

Con relacidn a los trabajos que se han realizado pa-
‘ra estudiar la &inémica espacial v temporal del dosél de un
bosque estd el de Maconochie y Lange_(iﬁ?é) quienes estudia-
ron lé relacidn que existe entre las caracteristicas dinfmi-
cas y estructurales del follaje,dé irboles v arbusfos, con
datosfeliméticds. Ellos obtuvieroanue lardinémica del dosel
‘es ciclica de acuerdo con un patrén estacional. Asimismd, en
contrafon que en general lasAtésas de crecimiento son mayo--
res‘en primavera, y se>mantienen constantes en otofic, para

después disminuir a mediados de invierno.
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ABL& No. 1.° PRODUCCION DE RAMILLAS POR RAMA EN RELACION
CON LA EDAD DEL VERTICILO QUE SUSTENTA A ESA RAMA
- PARA PLANTACIONE” DE ARBOLES DE 19 AﬂDS DE EDAD DE
?lnus resinosa.

) TASA PROMEDIO DE PRODUCCION
L VERTICILO JTE RAMILLAS POR RAMA EN ESE -

EDAD DE
(afios) g ‘ VERTICILO
1 2.6
2 2.3
T3 2.0
b 1.7
S } 1.k

Tomado de Miller (1965L
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“Cochrane y Ford (1978? consideran que nc sblo se da
be anallzar el creclmlento y la tasa de producc;on de brotes

para‘determlnar el patpon de ramlflcac1on de‘Plcea,sltchen-

sis sino también 1oé increméntos anuales en el tronco, ?ara
determinar como es la secuencia en 1a formaclon del dosel.
Elles reconocen 3 fases en el desarrcllo ‘del dosel para los
prlmeros 15 afios-de crec1mlenta en una plantac;on de esta
espec1e. 1. Un perlodo iniecial, durante el cual los 1ncremen

‘tos anuales en altura son muy pequenos‘y se‘presenta una so+

breposicién del follaj@‘an los &rboles. Esta fase dura de 1

a 6 afios aproximadamente. 2. Un perlodo durante el cual el
1ncramento ‘anual en altura es muy acelerado ev1tandose asi

la- sobreposlclon del foilaje (7 a 11 afios aprox1madamente)

kfy por Gltimo 3. Un perlodo de 1ncrement0'promed10 egtable

en‘altﬁra;‘el’caal dépende‘de ia jerarquia que haya alcanza-
.do‘cada‘ébbol‘dentrojdel>rodal (dominante, codominante, in--
termedio o supéesoﬁ. Este tipoﬁae'trabajos éon importéntes

porque permlten hacer pred1001ones para el manejo de un bos-
Sque Yy porque integran los aspectos morfolégloos V4 flSlOlogl—

‘cos necesarios para caracterizar el crecimiento de una espe-

cle.

A manera de conclusidn de todo lo expuesto hasta aho
ra, se pu?de décir que todos los cambios que suceden en el
tiempo ¥ que,explican,ho‘sélq el crecimiento de los &vboles

a través de la produccifn diferencidl de yemas y de la alter

‘nancia de la asignacidn de energia, para el crecimiento de
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1os‘difergnteskarganés;de cada &rbol y que en-econjunto con-
formanf1a estructpraide1 dosel, sonﬂiﬁporfantes en el caso
de lasxcogiférés, si qaerem0s hacer inferencias abarca del
tipo~d§'ada§%acionas‘que‘han tenido que desarrollar:éétas‘»‘
a lo largo de su historia evolutiva. Segin Nicholson (13875)
este’t%po de adaptaciones se,puedeﬁ~resumir de la siguiente
Vmanera;;;. La produccidn de una,gran,céntidad‘de follaje, 2.
El desarrollo de un hdbito peremnifolia y 3. La produccidn

de matepiales que limitan la herbivoria y. la pérdida de agua

Cuandc mencionamos este tipo de adaptaciones no pbdg‘
mos;excluirztratar déécomprendeplas desde un punt5(defvista
ecolbgico. Una manera de analizar la produccidn del follaje
asi»comd lajpfoducci&n ae csmpuestﬁ;secundarim;que evitan la
herbivoria es a través del estudio de la din&mica poblacio-
nal de las‘dbniferasly>an este caso, papticulaﬁmente de los

pincé, Eﬁ este tvabaﬁa solamente se anal@zara,la produccibn
V del follaie ¥ para ello es necesario dar una_intrbduccién:
acenca‘de ios concepﬁés teéricos que se han desarrdllado re-
cientemente referentes a la din&mica de poblacionés‘vegeta~-

les.
B. DINAMICA DE POBLACIONES VEGETALES.

1. Enfoque Modular de la Dinfmica dévPoblaCibnes

El giclo de vida de los organismos representa una se

rie de respuestas a un conjunto de fuerzas selectivas que -




21 -

pueden ser tanto fisicas como bioldgicas. Estos componentes
del ciclo de vida en plantas, tales como la germinacidn, el

crecimiento y sobrevivencia de pléntulas y‘édﬁltos, vy la flo

racibn, fructificacidn y produccién de semillas, implican

una serie de respuestas adaptativas que se han acumulado a

lo large del tiempo (Solbrig, 1980).

La seléccién natural puede actuar sobre la composi;
cidn fenotipica‘y genotipica de la poblaciéﬁ: En el momento
de la fertilizacibn, despuds de que se ha'liévado é‘éabo la
reproduécién‘y sobre l&s contribuciones que hace cada feno-
{ipo a las siguientes genafaciones./Para poder enfender‘la
dindmica deDlavﬁobiacién, asibcbmo lasrcadsas de Bxito o de
fracasb_de déterminadc‘fenotipé'es necesario obtener medicio
nes de la mcrtaiidad y de la reproduccidn diferenciales de
cada fenofipo, y del genotipo que los sustenta en las pobla-
ciohes. Solbrig (op. cit.) dice que el anilisis y la modela
cibn de los'sistemas biolbgicos se puede hacer desde 3 enfo

que principalmente:

1. Un enfoque energétiéo basado en el estudio de la

‘captura, transformacibn y utilizacidn de la energia.

2. Un enfogque genético que estudia el cambio en las
frecuenﬁ%ésgénicas de la poblacidn.

3. Un enquue_demogréf100<basadd en los cambios a -
través del tiempo, en el nflimero de individuos o de las par-

tes de los individuos de la boblacién;
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81 eonsmderamos el enfoque demograflco vy lo apllca—
mos a la ecologia, las poblac1anes se pueden descrlb‘r como
’un conjunto,de organismﬂsy las cuales presentan un‘nﬁmerc de
naciQiéntos y de muertes que ocurven de manefé caracteéisfi—
ca. Ségﬁn Harper‘iigﬁa), el comportamiento‘de'una poblacidn
desde el punto de vista demogﬁéficc; es ﬁn'fesamén estadis-
ticé de los individuos que entﬂan ¥ que salen. de la pobla~
c1cnm De tal manera que el ﬁreclmlento pobla01ona1 quedaria
“representad;*comc. '

- Ntfith+B_D+x'E
En donde: '

'Nt*i = Dehsidad.pobiacional,al tiepmpt + 1
N,oo= Densidad peblacional al tiempe t

B = Nimero de nacimienios que ccurven

en la poblacidn.

D = N@merc de muertes que ccurren en la
poblacibn.
I = NGmero de individuos que inmigran a

- la poblacién.
hod = Nfmero de individuos que emigran de.

la poblacidn.

Eéta/ﬁescriﬁciﬁn del cambio numérico se pusde consi-
derar tanto para poﬂlaci@nes compuestas por . individuos que
scﬁ genéticamente diferentes como para peblacioneside indivi
duos que preseﬁtan el mismo genotipo. Si consideramos a indi

v1duos con el mismo genotipo, hablaremos entonces de demogva
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fia medular. Este ehfcque a nivel suborganismiceo o metapobla
cionalﬁfue propuesfﬁ por John Hafpér en 1967 .y recientemente
lo han‘empezédo a desarrollar varios autores, los cuales coin
ciden en considerarva la planta como una poblaéién de partes

o de mbdulos.

',Enjgeneral, los vegetéles esté&n constituidos por una
sefié de uﬁidades eégtructurales bisicas que se repifen duran
’te'suscrecimiento’a partir de un meristemo; Cada una de es-
tas unidades se‘puede condierar como un mbédulo poblacional.
E1l mbdulo pobl&cioﬁal en plaﬁtas superiores se puede conside
far~a diferentes niveles. Por ejémpld; este puede ser.una ho
ja con su yema axilér, la raiz con su rama lateral o los brg\.

tes de una hierba perenne:

Aﬁarper (1980} introduce el simbolo % para represen-
tar al mbdulo que se repite durante el desarrollo de un cigo
to v asi lo dis.tingue de N que‘simboliza al nfmero de indi-
viduos ?roducto de diferentes cigotos) De esta manera, los
dos niveles demogrificos de los que se pueden hablar son:

Dinfmica de la poblacibn a nivel individual:

Nipg SNy #B-D+1-E

Din&mica de la poblacidn a nivel suborganismico o me

tapoblacional:

L ='qf + B (de mddulos) = D (de mbédulos)
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Bazzaz y Harper (1977) dicen gque al igual que cual--
‘quier organismc perteneciente afunafﬁablacién,‘un mbdulo pue
‘ée,ppgsentar un ciclo de vida complgto:,nacimiénto,funa fase
juvenii‘y dependiente, una fase adulta productiva, sénescen—
cia yimuerte, Harper y Bell (1978) reconocen §ue,las patro--
nes modulares de crecimiento que se presentan en este tipo
de,organisQos,tiénen una serie de ppopiedgdes demogréaficas,
COmo>son~el~hecho de gque las pavrtes de es%os organismos ten-
gan sus propias tasas de natali&ad‘y de mortalidad; asi como
una>esp¢fan2a~de vida propia vy un tiempo de;vida‘discreto v
caracteristimo~del‘m6dﬁlq. Es deeir, ei Grganismo,de’manefa,

individual presenta una dinfmica interna propia.

Desde uhkpunto‘de vista estructural, el arregio de -
estas unidades es el gue determina la forma del orgamism’é‘s
que estaréd definida por ciertas propiedades demogréficas? -
’ asi'como por ia -adicifn de descripciones geométricas'pxodﬁcn
to del arreglb<&e«nuevos,méduics que nacen y dE'médﬁlQS'Vie-
jbs«que mueren. Harper y Bell (1878} dicen‘que ia afq&itectg
ra de:la planta representa a los ﬁeristemes "exitosos“\yﬁqug
tanto la éstructuﬁa estitica como la estructura dinémica:de
la plants depéndéﬁ: de sﬁ bance de méristemoé, del potencial
que tengan estos meristemos, y de su/posiéién v destino.

De acuerdc con estos autores, oada'miémbro de lé pO~
blacibn de mbdulos en\un ﬁrboly?uede tener cuatreo posibles

destinocs:
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1. Ser abortado
?. Ber dafiade y morir
3. Permanecer en latencia y eventualmente crecer o

4. Desgarrollarse en un brote.

3i este se-desarrolla en un brote, el meristemo pue-
de seguir creciendo indefinidamente y day origen a una rama
monopddica © bien‘aejar de créeer.y volverse‘uﬂa unidad‘de
rama simpddica. Halld y'Oldeman (1970% éicen que cuando un .
meristemo s& desarrolia‘lo puede hacer ritmica o continuamen
te, de tal‘manera que éste da como résultadO‘uﬁ‘tipo particu
lar de mbdule o brcte, como seria la ferma01on de brotes pe—
quenos, de bretes largos o bien de brotes reproductlvos. Es
por esta razbn que a una planta se le puedeideflnir en térmi
. noes dei,tipo de médulos que presenta, por iajlocalizaciﬁn de
‘los mismos y por su tiempode vida (White, 1879). Por todo -
; ello‘QS'impﬁrtante el déterminar iaS‘fuerzasVselectivas que’
actuan sobre el balance de este tipo de polimorfismo (Harper
¥ Bell, 1978). Es ‘decir, del desarrollo de diferentes tipos .
.de brotes dentro de un &rbol y como se maximiza la adecuaciin
me&iaﬁte el ajuste’en‘la produccidn de diferentes proporcio-
nes de brotes como réspuesta a lasidiVersas demandas del me—

dic ambiente.

8i aplicamos estos conceptos a especies de coniferas
tales como los pines y si considevamos al brote como el mbdu

lo poblacional tendremos que para que un pino.tenga &xito




deberd de producir brotes anuales largos en determinadas PrO

porciones, por lo menos durante su Juventud.

2. Otro Punto de Vista Metapoblacional.

De maﬁsra independiente, vy . con una interprefacién di
f&réntefen cuanto al estudic demogrifico que propone Harper
‘,(198?,:1980§;‘lafidea de considerar a un &rbol come unaw?of—
blacidn de partes tambin ha sido desarrollada4pbr ﬁn grupd
de: investigadores japoneses {Shinozaki et al., 1964 a‘yvb).
Estos autcreég anaiizando los perfiles de vérias comunidades
vegetales, encontraron que existe una'distribﬁcién vertical
de la cantidad de hojas Srganos no fotosintéticos & difeperi-
tes alturas~30b@e'el suelo. Estas se encuentran correiaeicng
dés de tal manera que 1; cantidadkde hojas‘qué‘se obserVa
Qér encima de un cievto nivel horizontal es prpporpiénal a
‘la suma del &rea seccional de los talles y de -las ramas . que
'se ‘encuentran a’ese mismo .nivel. A partir de estos reéu;tafw
'xaég, ellos proponen una nueva intérppetaeién de .la forma ve-
getal. Sugieren que a los tallos y a las ramas se 1§s puedé
chsiderar cbmg un -ensamblade de unidades,tubulares, en‘don—
de Céda uno de~eétos’tubos<séstiene a una clerta cantidajde
5rganos fotosintéticos. En el caso en que .estos tubos se en-
contraran ya en desuso, es decir una vez gue ya no sostuvie-
ran follaje, &stos éermanecerian en el tronco y junto con 1cs
tubos queﬁsefmaﬁtuvievan vivos*conformarian el tronco del‘éﬁ

bol (figura 3a y b).. Los autores dicen que est§ deelo de




. FOLIAR

. PERFIL DE' DISTRIBUCION UNIDAD UNIDADES TUBULARES PLANTA NDIVIDUAL

DE BIOMASA , TUBULAR ‘ REPRESENTADAS EN - FORMADA POR LA
' ‘ UN RODAL. UNION DE ESTAS
' ' UNIDADES.
TRONCO ¥

RAMAS Tre

-

a. REPRESENTACION DIAGRAMATICA DEL MODELO DE TUBOS PARA EX-
PLICAR LA FORMA VEGETAL. |

b. ACUMULACION SUCESNA DE LOS TUBOS EN DESUSO Y SU A-
SGC%AC!ON CON 'LOS TUBOS F UNCIONALES PARA CONFORMAR EL
- TRONCO DE UN ARBOL .

FIGURA N9 3. MODELO DE TUBOS

TOMADO DE SHINOSAKI, ef al.
{1984a ). ’
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"tubos" se puede aplicar a varias coniferas y a anglospermas
en general. . : ‘ ‘
3. Algunos Trabajos Realizados con un Enfogue

Modular

Dentro de los trabajes que se han realizado con el -
enfoque demogrdfico gue propone Harper v utilizando a la ho-
ja como el médulo poblacional, se. encuentra el de Bazzaz y- -

Harper {(1977). Elles realizavon estudios con Linum‘usitatit

" ssimum rélééionando‘ios‘éfectos de dénéiéad,5sombﬁéadd~§5§u_
ministro de nutrientes, con varics paﬁémeﬁrosfdémbgréfidqgf
dé las hojas gue incluyen tasas de natalidad y mortalidad fo
liares asi como tasas intrinsecas de cambic en el nimert de
hojas. De manera general, encontriron que la esperanza de€ vi

?5‘dégpara cohértes de hojas es mayor cuando las plantas crecen

V';;a éénsidades-éltas y que la mortalidad foliar estd correla -

'j? §ionaﬁa con 1@ Qresencia o ausencia de nutri@h;es‘en el sue-
fio, ya que la:aﬁécisién de hojas se inicia c@anda la bicmasa
excede a la capacidad de carga del suelo. Los autores Q?iﬁan
gue esta forma de egtudiar el~ep¢cimien;o permite una mayer.
comgﬁensiénide‘1a8~ré§puestas que pfésgntan_lasAplantés{é -

distintos factores ambientales.

Ctro trabajo en donde se da un enfoqﬁe suborganismico
es el realizado por Kobayashi (1973), &1 analizf el pro --

cégo de desarrollo estructural en un cultivo de Helianthus -
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annus. a diferentes densidades en té&rminos del drecimiento

‘de cada entrenudo, el cual esti constituido por una hoja v

una fraccibdn del tallo. Entre los principales resultados qﬁe
obtuvo el autor estln que el crecimiento del &rea de una so-
la hoja vy 'de un segmento intérnodal del tallo ée puede ajus-
tar a una éurva logistica simple como se puede ver en la fi-
gura 4. Por otro lado, con réferencia a los resultados de
denSidad, observd que las héjas més grandes se presentaron

en los nudos de las plantas que crecieron a menores densi-

- dades. También encontrd que 1la longitud final del tallo in-

ternddal fue casi la misma para todos los entrenudos de las

plantas que crecieron a bajas densidades, mientras que ésta

+tendid a ser menor para plantas que crecieron a densidades

altas. Con estos resultaods &1 propone una nueva forma de
considerar el crecimiento dé una planta:,é.partir de los pa
trones de crecimiento de cada unidad y asumiendo que el cul
tivo es homogéneo, simula numéricamente ei crecimiéhto de

8sta como la suma dichas unidades.

Abul—Fatlh ¥y Bazzaz (1980), trabajando con Ambr031a

trlflda, encontraron que estas plantas normalmente presentan

"altas tasas de natalldad vy mortalidad follares, mientras que

en cond1c1ones de alta dens1dad estas tasas decaen con81dera
blemente y las- plantas eventualmente mueren. ‘También observa

ron que a densidades altas, las hcjas viven durante mis tiem

po que cuando se someten a bajas densidades, lo cual concuer

da con los resultados obtenidos para Linum usitatissimum -




 AREA FOLIAR RELATIVA

o 85 - 10 1B 20 25
o  TIEMPO o
DIAS DESPUES DE LA EMERGENC&K FOLIA

FIGURA Ne 4, GURVA I)E CREC?MIENTO PRQMED%G DE
LAS HOJAS DE Heifanfhus annus.

EL AREA FOLIAR SE EXPRESA  EN PROPORCION AL -

AREA FOLAR MAXIMA ALCANZADA DURANTE EL CRE-
- CIMIENTO.

TOMADO UDE KOBAYASHE, (18731,
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(Bazzaz y Harper, op. eit.). Ellos concluyen que la reguia—w
cidn de poblaciones en respuesta a la densidad se presenta a

zyniveles; 1. De la planta completa y 2. A nivel de las hodas

© individualmente. Asimismo, afirman que es precisamente la

plasticidad del crecimiento y la mortalidad de plantas in-

dividuales las que mantienen el balance entre el tamafic de

la poblaeidn y la biomasa vegetal a diferentes densidades.

Watson (en prensa} tamblen ha estudzado el crecmmlen

Cto vegetal dandole un enfoque modular Ella estudid el !un——
Ac1onamlento de clones 1nd1v1dua1es del jacinto, Elchhornla

crassipes, asi como su comportamiento en cuanto a la produg

ciéa’de nuevos meristemos, cuando se somf;;en plantas_de eg~

ta especie a diferentes densidades. Observo que existe una

- producecidn diferencial de meristemos, y por tanto del nlmero

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

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

cada clon tlene una adecuac1cn competltlva caracterlstlca y

concuerda con los autores 01tadob con‘anterlorldad, en que

i

esta Pespuesta asta en funcidn de la naturaleza y de la plag

tlcldad fenotlplca que sea capaz de expresar la planta a tra

~ vés de la producc1on de mer@stamos.

Otre trabajo en donde se utiliza el enfcque demogré-
fico para estudiar la dinfmica modular de diferentes especies

es el feaiizado por Peters (1980), quien . trabajd con pobla--

ciones de hojas de Lolium perenne simulando diferentes inten
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sidades de defoliacibn. De acuerdo cén las variables que»éi
Consideré; tasa de céécimiento, esperanza de vida media, ta-
sas de natalldad y mortalidad foliares, no encontrd d&feren-
cias Smgnlflcatlvas entre las 1nten81dades de def011a01en u-
tlllzadas, sino més blen que estas variables demograplcas -
eran dependleates de la estacionalidad. Ccmpaxando daspues el
mlsm0~t1pq de v&r;ables‘demograflcas para‘poblaClones de ho-
jas de & es?éciesﬁdiféfénteé de un patizal (L. éfehne, ggif>

folium repeﬁs; Achillea millefolium Ranunculus bulbosus;, R.

acris v R. vepens) tambidn encontrd que existen diferencias -

en la estacionalidad entre las 6 especies.

- Hunt y Bazzaz (1980) reallzarcn un trabaijo con Ambvo«
sia tpifida en donda compararon las dlferenc1as que exzstaan
alianallzap el cpeelmlentokde estas plantas: 1. A un nivel
subofganismico, médiante %écnicas~demogréficas y 2. Por me--
dio de un anflisis clfsico del crecimiento vegétal, Para es}
td,kaultivaron plantas de esta especie a diferentes niveles
de féﬁfilidéd‘éei‘auelo ? encontrabon que las plantas que“?
erecian en el suelo fer*lllzado presentaban mayow propor01an
de &rea folzav en comparani n con las que crecian en el sue-
lo que no estaba feprtilizadeo. Sin embafgo,‘este tipo de difé
lrencias ne se pudieron registrar al cdmparar las‘taséé‘de'ig
‘cremento por unidad foliay de las plantas que crecieron bajb
una u otra condiciBn., Estos autores conclnyeh, al‘igﬁal que

Hurit (1978) que los dos #nfoque a los que se‘pueden estudiar

laé_metapablaciones,»enfoque demogrifico v andlisis del ape-
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cimiento Vegetal, son complementarios y comparables entre si,

' pero es necesario tomar en cuenta que para algunas especies

tendri m&s significado hacer un andlisis del crecimiento, co

‘mo es el casode A. trifida, mientras que para otras éspecies

serd ideal estudiar el crecimiento desde un punto de vistd

demogrifico, como ocurre con Linum usitatissimum (Bazzaz y -

' Harper, 1977).

Bell (1979) le da también un enfoque modular a sus

estudios del desarrollo rizomatoso de Alpinia speciosa. El

~patrén de ramificacibdn rizomatoso que presenta esta especie

se aproxima a una forma geométrica hekagonal y el autor opi-

na que 8ste estd determinade por el nlmebo de yemas que se

- desarrollan, asi como por los meristemos que determinan el

tamgﬁo potencial del clon, los cuales confieren su producti-
vidéd. El autor conéluye que este tipo de morfologia le brin
da a ia planta un sistema econdmicoc de exploracibn y explota
cibn del sustrato, asi como un desarrollo sistemitico de ho-
jas, v a largo ?lazo permite que la eépecie Seiextiendé for;
manéq un’ dosel subterrdneo que le facilite su propagacidn v

su dispersidn,

Acepca de los trabajos que se han realizadc con un

. - “ # « N
enfoque modular para especies arbbreas esta el de Mitchell

(1874), quien trabajd con Pseudotsuga menziesii estimando las
poblaciones de aciculas en &rboles jbvenes de esta especie.

E1l hizo un modelo para simular el reclutamiento anual de las
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aciculas, la édaé y la mortalidad de las~misﬁés para todo el
‘&rbol construyendo una tabla de vida; a partir de ésta con-
cluye que“existe un répidéfinerementc en la produccidn de ho
ias en etapas tempranas del desarrollo del &rbol. Conforme
éste ;crece‘diaminuye'gradualmente su capacidad para reclu--
tar huevas aciculas. Esto se puede ver indirectamente'en la
tabldIQ, en donde se reprgsenta la capacidad veproductiva
del fellaje en funei&p del ﬁﬁmero de yemas termiﬂalés, va -
que una evaluacidn de la produccibn de &stas representa ﬁna
médida de la capacidad del &rbol para incrementaﬁ el nﬁﬁéro
de aciculas. Esfos resultados,confirman‘lo propuesto pof va-
rios autores, cuyos {rabajos‘se mencipnaron én‘secciones an-
teriores, con.relacidn a.las diferencias en la eficienqia‘fg
tosint&tica que se encuentran en las copas de los &rboles y

en especial de conifewras.

C. MODELOS MATRICIALES QUE DESCRIBEN EL CRECIMIENTO
 POBLACTONAL. .

1. Modelos Matriciales Bésicos

Los modelos matriciales que se utilizan para desari-
bir el crecimiento poblacional se basan principal@ente en el
agrupamiénto que se puede hacer de los individuos de una po¥
blaciéh an categorias de tamafio, de edad, o de algflin estaéic
de desarrollo. lLa poblacidn de individuos égrupédos en cla--
ses sé puede modelar detérminandoila contribuciés que hace

cada clase a otra en un intervalo de tiempc, conocciendo la




- TABLA

No. 2. PRODUCCION DE YEMAS TERMINALES EN Pseudotsuga.
menziesii. LA TASA DE TNCREMENTO DE YEMAS TERMINALES

ES UNA MEDIDA INDIRECTA .DE“LA CAPACIDAD DE PRODUCCION

DE FOLLAJE. ~
EDAD DEL ARBOL - - ~NUMERO TOTAL DE YEMAS _TASA DE INCREMENTO
o TERMINALES EN EL ARBOL E%SYEMAS TERMINA -
(afios) .<Nt / Nt—~1)
‘u 72 -
5 249 3,46
6 507 2.0L
7 868 1.71
8 1363 1.57
9 2028 1.49
10 2898 1.43
A 4001 1.38
12 5422 1.35
7191 1.33

13

Tomado de Mitchell (1874).

5¢



38

estiuctura de tamafios, de edades, o bien de estadios de désﬁ

rrollo de la poblacidn.

Lewis (1942} y Leslie (1945, 1948) propusieroﬁ uﬁ mo
dgléimatricial para simular el creciﬁiento de las poblaéio~~
nes, considerande a los indi&iduoé‘de laﬂpcblacién agrupados
en‘ééﬁegorias de edad de la misma duracién v tomando en guen
ta‘Las tasas promedic de sobrevivencia vy de reproducci6n~pa—

‘ra cada cat;éoria {Apéndice A},

‘Estos modelos tienen una serie de 1imi;agiones que -
algunos autores han tratado de subsanar modifieaﬁdokloswm@dg
los‘§riginélés. Entre estos autoves estin Lefkévitch (1985)
quden hizo uné'generaliZaqién dgi‘modeloVyropuesto pcrfLeWis
¥ Leslie. Esté autor no £8lc considera cafeg@rias de edad,
gino gue lo hace extensivo §ama aquelles orgahismos‘enilcs
que rio es FAgil determinar la edad, por lo qﬁe utiliza”catg‘

'gorias de tamafic o bien categorias de los diferentes esta--
dios&de desarrollo. Asimismo, en el modelo matricial que éré
'pone; las categorias‘que se eligen no/son’tan rigidas va que
ésias pueden ser desiguales y cualquier elemento BE‘la ma~«4
trlz puede terer un valor mayor que cero, lo cual perm1+e
que los organlsmos que se sncuentren en una dete@manada catm
goria puedan pasar dos ¢ tres categorias mas adelante,‘en un
infervalé de kiem?o fijo, © regreéar 3 alguna categoria *prg

gia',
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Caswell (1978), al trabajar con matrices de transi--
cibn vy Qonsiderando el pfablemawque representa el tener agru-
padas lés probabilidades de paso en categorias discretas; a-
labord un modelo para determinar la susceptibilidad del cre-
;cimiénto poblaéional a pequéﬁos caﬁbics en las prbbabiliéa—;
des de naclmlento, de crecimiento, de sobrev1ven01a y de mi-
gracidn. El ooncluye que este indice de susceptlbllldad del
Tcrealmlento poblaclonal es prop0r01ona1 al producto del va-
‘lor reproduatlvo del estadlo lnlClal por la abundancma de in
‘dlv1duos presentes en el estadio final, bajo una élstrlbu~—
010n estable de edades.,COn‘esta modlflcaclon a los modelos
matriciales, se pueden‘caldulaf éstos\paﬁémetros de una mane

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

2 Apllca01on de los Modelos Matﬂlcxales en Algunas’

Pcbla01ones Vegetales.

- Se han hecho algunos trabajos en donds se dgstaca co
mo hevramienta principal el uso de las matrices para descri-
bir‘ei comportamiento de la poblacidn. Entre estos trabajos
estén elvde Sarukh&n v Gadgil (187%) quienéa utilizaron mode
los matriciales para(realiﬁaf‘un éstudio experimentai compa-
rativo de la dinéﬂica'poblacional de tres espeoieé de’RanUncu'
lus, en un pastizal al norte de Gales. En el modelo.incluyef'
ron los aspectos reproductivos‘de las especieé tanto sexua-
les como vegetativos, v encontrarvon que existe una notable

fluctuacidn en el niimero de individuos en estas poblacicnes,
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caracte istlca de especies fugitivas o colon zadoras que ha-

bitan en 1ugares abiertos.

Con relacxon a los Lrabajos que se han real*zado con

gspecies arboreas, se. enCQentran entre otros 2l de Hartshorn

{1972) quien trabajandc con Pentaclethravmacpoloba, una espg
cie dominante de la selva de Costa Rica, y con Strzgﬁnodenré

" dyon excelsum, una leguminosa de la misma selvag Propuso un

modélo matricialeara déécribir su diﬁgmica poblacional ha~f
s@ndose en datos de crecimiénto, sobreiivehcia v produccidn
‘de éemillas. Este autor cbtuvo que émbas poblacicnes,prese5w
taban una dlsﬁrlbuc10n estable de estadlos de desarrollo v

que pweCJSamente esta establlldad en el nimerc de 1nd1vzduos
de la poblac“on es caraoterlstlca de eSPECIen gue v1ven en e
tapas serales tardias o cllmax. Resultadas semeﬂantes a los

que Obtuvo Haxr tshorna los encontraron Bnrlght ¥y Ogden €1G59)
al describir la dinfmica de la poblacidn de Araucaria spp en

Nueva Guinea v de Nothofagus fusca en Nueva Zelandia. Ellos

obtuvieron que ambas poblaciones Dresentaban valores de )K
cercanos a 1 (tasa intrinseca de crecimiento igual a cero),
los cuales son consistentes con la informacidn ecolégica que
se tiene para espécies que se encuentran en comunidades esta

. bles.

. D. TRABAJOS REALIZADOS CON EL ENFOQUE MODULAR ¥ UTILT—
ZANDO MODELOS MATRICIALES

Se han realizado muy poces trabajos en donde se toma en
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% o . -'_cuenta el enfoque modular o suborganlsmlcc que recCEERR &%%EQ@@Q@K&
se le ha dado a las pdblaciones Vegétales v en loé_que se in

,Vccfﬁorén los modelos matriciales que se han descrito anteriar
mente. Uno de ellos es el realizado por Mc  Graw (en prensax

oulen trabajo con dos subespecles de Dryas octopetala, arbus

'tos de dlstrlbuclon cmrcumpolar artlca, v Dropuso un modela

‘para describir el cretimiento, la vamificacién y la produc-~
cidn de semillas‘én'ééta‘éspeeié. El modelo simula el creci-
5\ ﬁianto ihdividual considerando a'la planta éémé un conjunfo
de merlstemos con sus hogas vivas a3001adas, que crecen, se
ramlflcan v florecen. De manera general, el autor obtuvo a
partip del anilisis del crecimiento de médulos, de indivi-
Véucs?de las 2 subes?eéiés qué éthranépiéntég que estas 2
subes?ecies soﬁ\ecctipos que presentan cambios en su‘compoti
mlento ‘modular -cuando se les transplanta y que se manifies~

+

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

gd a crecer.’

Los siguientes trabajos que se han realizado con este

enfoque son de gran interés porgue describen el comportamien

to de una especia arbdrea, Betula pendula, considerando a su

copa como una poblacidn de brotes (Maillette en prensa a § 3;
Ella realizd un andlisis de la dinémica,gsﬁructural del cre
= » cimientn de esta especie en donde incluvd el estudio de 1a

dindmica foliar, 1a florac ién,,la elongacidn de los brotes

Cy elkflujo numérico en la poblacidn de yemas. En estos traba

jos no sblo se dan las descripciones fenoldgicas de los bro-




uQ
tes sinc tambidn se prononelun modelo matriciél para descvi*‘
bir la producc10n de yemas en esta espec1a. De acuemdo Qon
- sus reSU¢tadoD, ella propone gque ex1ste una producclon dwfe—
treaczal de yﬁmas den*ro de la copa, la cual es nayor en la
vreglon aplcal ¥ eon51derablemente menor en 1a parge ¢nferlor
de 1& cha. Este *1po da resultados concu@rdaﬁ con 10a obte-
n;dgs por Gunckel et al. (1849), Verhagen et gl. (1863}, ~
- Brown et gg. (1887), Woodman (iS?i),xCénRell {(1874) y ya han
sida discutidos en las secciones anteriores, A sd vez; ella
encontrd que exigtia una dxstribuc1on estabLe de brotes den—
tro de la copa, cuando se con61deraba so;amente la papte in-
ferior de la mismaj mientras que el nlmero de brotes eg fiug
tuante en 1& parte superior de la copa en doﬁde‘el crecimieg

to es mids vigoroso.

E. IMPORTAKRCIA Y JUSTIFICACION, TEORICA Y PRACTICA
DE ESTE TIPO DE ESTUDIOS.

Come ya se dido, la idea de considefar a una planta co-
‘mc una poblacidn de partes con propiledades demogré&ficasz se
empieza a desarrollar. El estudio de este tipo de conceptos
es importante ya que nds ayudad a llevar un registro del cre-
cimiento vegetal con una maybr exactitud que la que se légra

con los anélisis de crecimisnto convencionales.

A pesar de que’laSicopas de los &rboles son poco comep- .
e1a1959 se utllAzan est*maclonea del ¢o1laje de.la copa y de

la cantldad de pamas para mﬁlflples Propdsitos Por ejemplo,
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en el manejo de cuencas, para investigar respuestas de= acla-
reo, para estimar las cantidades de combustible para algunos -
insectos asi como para estudiar el crecimiento y nutricidn

mineral de los &rboles,

El estudic del desarrclle de los bfptes de los pinos es

importante por varias rarzones:

a. Es importante para medir la influencia de factores
mediocambientales en el crecimiento, va que dichos factores
se deberin considerar durante el periode critico para la for

macidn de yemas.

b. Al entender el patrdn de desarrcllc de una especie |

se comprenderd mis fdcilmente el comportamiento de &sta en
- )
una nueva area v se podri predecir su comportamiento en si-

tics en donde sé planees una posible reforestacidn.

Este trabajo surge a raiﬁ del realizade por Iranco --
(1979}, quien @ropone un modele de crecimiento para poblacio
nesVuniespecificaé de pinos. En &1 también se analizan las k
diferentes pricticas de acléreo y sus consecuencias demogri
fiéas V4 prbductivas.VCon el modelo‘@e pretende podey prede~

cir la din&mica poblacional de una especie que crezea en con

diciones similares de uniespecificidad.

El modelc se rvealizd basfndose en datos obtenidos a par

tir de los registros de crecimientso que se tenlan para pobla
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ciones de Pinus hartwegii Lindl.; sin embargo, &ste presenta

algunas limitaciones en relacidn con el cicle de vida de Ia
espec169 va que en el trabajo estdn patentes uha serie de
hipbtesis sujetas a comﬁrobacién. Una de las 1imitaci6nes
gque tiene el modelo es la relaciénada con las mediciones de
produccidn v 5e pérdida de fsllaje; las cuales Fueron simula
das eh el medelo para poder‘detebminar al oreoimienté total
de los individuos. Es precisamente por este punto que surgid
la idea de complementar el trabajo mediante el estudio de la

dinfmica de la cocpa..

F. OBJETIVOS

Los principales objetives en el estudio de la dinimica

de la copa de Pinus hartwegii son:

1. Determinar los factores que influyen en la inici&ci&x
y formacifn de los brotes, asi como en la elongacidn de 1o6s

MiSMOS .
2. Determinar el patrdn de ramificacidn de la copa.

3. Obtener las tasas de natélidéd v mortalidad foliaves

dentro de la copa.

4. Modelar la dinfmica de la produccidn de brotes como

un procesc demogréficno.
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>y, ZONA DE ESTUDTO

N

~ A. LOCALIZACION GEOGRAFICA

La comunidad vegetal es la que se efectud el trabajo se
-encuentra en la Sierra Nevada, en el limite occidental del

eétado de Puebla con el Estado de México.

Bl dvea de estudio pertenece a la Estacidn Experimental

de in&esﬁiga&ién y Enseflanza de Zoquiépan, del Departamento

SRR S R A SIS U 5

ge Ie~»llza al Noroeste del volcan Iztacc1huat1, entre
" los paralelos 19042'30“ y 19020‘08" latitud Norte y los meri
dlanqsvggiuz”BO“ y 98030‘00" longltud Oeste v & una altitud

de 3200 m.s.n.m., flgura 5.
B. CARACTERISTICAS TISICAS DE LA ZONA
4. Clima

Les datos elimatblégicos con’ los que se cuenta para
la zona provienen de 1a Estacidn Meteorolaglca de Rlo Frio

(3000 m.s.n.m.) y representan un pvomedlo de 37 afios de ob—
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servaeién. A pesar de que en la Estacidn de Z@qulapan se con
taban con datos cllmat1cos, &stos no se utilizaron ya que su
estacxon meteorologlca deid de fun01onar prac;samente duran-

te el afio en el que se llevo a cabo el estudlo. Ademés, eg-

tos datos solo cubrianAun perlodo de cuatro ancs, por lo que
‘seauramenﬁe no son represent&tlvos del clima prevale01ente
‘en el drea de estudio. k

Segan Garcla (1973), el clima en el area&templado hii
medo, el mas humedo de los subhumedos, semifrio ¥ eon un ve-
rang fresco v largo, presenta una temperatura medla anual en
tre 5°C y 12°C v 8e claalflca como C(w"

2) (w) {bg)ﬁlg. De

acuerdo coa el cllmograma (figura 6J, el periodd"seco abarca

los meses que van de p&lnclplos de noviembre a medlados de

marzo, mlentras que el periodo de precxpltacgon 5e concentra

en los 7 meses restantes del afio.

2. Geologia.

LéJZAQALQS uné!régiSn montéﬁdéa de origén volednico,
’con‘una petrografia constituida,’en 5u mayor pérte, por To-
cas igneas extru31vas e 1ntru81vas asi como por otros tlpos
d@ rocas. producto de dlferentes cond1c1ones de solldlflca—‘
‘ clon. “En genera1,~la5‘rocas.que ge encuentran en*la zoha -
{Popoc&tepetl e Izt3001huatl) son and681tas, aunque en algu
\nas cumbras & flancos de la Slerra, zse encuentras dac1tas,

basaltos y tamblén abundan las’ cenlzas volcénlcas (Pnaya,
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EN LA FIGURA TAMB!EN BE PRESENTA LA TEHPERATURA MAXi
MA EXTREMA PROMED!D {—-'-—) Y LA TEMPERATURA MINIMA EXTREMA
PROMEDIO ('—*""'} (DATOS DEL SERVICIO METEOROLOGIEO NACIONAL

PROMEDIO DE 37 AROS).




¥
19623,

' 3..Datos Topogrdficos y Ed&ficos.

Las ?endientesj@ébﬁédioﬁgﬂewse encuentran en la zona
van de 250 3;350. Los suelos son der@Vados de cenizas voled-
nicas y se clasifican como prefundos (mis de 90 Cmf~de pro-
fuﬁdidad),‘coh una textura franco-arencsa. Son ricos en mate
ria dbgéﬂiza; El pH es medianamente dcido y oscila entre 5}5
vy 7.1. PpeSehtaa un alto. contenido de nitrdgeno v .un bajoA—
contenldo de fosfero. ‘Estos suelos son ricos- en ca1c1o, mag-
nesio, potagio y catlones que son I a011mente asimilables -~
(Anaya, op. S§E°}- :

4, Hidrologia

Las corrientes superficiales que existen en el &rea
8071 muy pocas. y éstgs se abastecen por las l;uviaé vy algunos
escurriﬁieatosf Coméise pueds vef an la figura¢5, a lo largo
del sitiqkserpreseﬁta‘el arpoyo Aculeo, €1 cual nace en‘iaé
estribaciones del Iztéccihu&tl v corre en una difecciﬁn Sur-
worte. Este arroyo Va modlfxcando su curso, a medlda que -
vanza en la planlcle de los valles, en donde vuelve a cam--
blar su dlr@@ﬂlon por 1a preeencla de nuevas accxdentes topo

»graf1905~{0b1eta,‘1977}.

C. TIPO DE VEGETACION.
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1. Generalidades

En la Estacidn de Zoguiapan crece una comunidad bos-
cosa de alta montafia que en su mayor parte se encuentra domi

nada por Pinus hartwegii Lindl., la cual representa la espe-

cie més im?ortante vya gque ocupa hasta un 85% del Srea en don
de  se encuentﬁan los pinarés (Garzdn) yVPlorea, 19?5). Den-
tro de la “sta01on tamblen se. eneuentran bosques de ahetoa,

Ables religicsa, bosques de 01preses, Cupresus dindleyis ¥

bosque de plnos de varlas egpecies en*re las cuales se en-~

cuentran g. montézumae, P. ayacahuite, P. 1eloghg;a‘y,25‘ -

pseudostrobus; también hay encinares -y las especies principa

les son Quewrcus crassipes, Q. rugosa v Q. laurina. Finalmen-

te, también se presenta Alnus firmifolia, en las zonas per--

turbadas del bosque (Obieta, op. cit.).

E1 bosque de plnos esta afactado per la presenc1a de

colaopteros descor+ezadores, Dendroutonus ‘adiuntus y Dy va—

lens, por dos especzes de plantas parasztas de la familia

Loranthaceae, Arceuthoblum vagzngtum ¥ é. glonosumq

Dentro.de las especies principales gue ocurren en el

sotobosque, se éncuentran de la familia Gramineae, Festuca

amplissima, E: hephaestophila, Muhlénbergia "Quaébiaeﬁtata;

M. macroura, principalmente; de la familia Ccmgositae,fAbhi~‘

llea‘millefolium,‘Bi&ems'triplinerviaﬁ,Eupaﬁbriumfpidndgépha‘

lum, Taraxacum officinale, Senecic cinerarioides v Gnapha-
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1ium Spp; dentro de las esnecies de la familia Rosaceae es-

tan Pot»ntilla hematochrus, P. ranunculeldes y Alchemilla -

procumbens, la cual es una espeoze eomun de los bosqueqde P

hartwegll. A81mlsmo, tamblen se encuentran espeales como Lu—

pinus montanus (Legumlnosae}, Penstemon gentzoan01des (Scro-,

phularisceae), Rumex acetosella (Polygonaceae), Plantage aus

tralis (Plantaginaceae). (Obieta, op. eit.).

2. Especie Estudiada

Pinus hartwegii Lindley es una conifera que pertene—

ca a la subseccidn Ponderosa de la seccidn Pinus, de acuerdo
con la clasificacién de Little y Critchfield (19639, citada
en Eguiluz, 1977). En la Replblica Mexicana se ha réportado
en el Norte en el Estado de Nuevo Ledn y se ha visto que cre
ce desde Coahuila hasta el Estédo de México; hacia el Suf;
sevha encontrado eﬁ los estaéos de Veracruz, Daxaca y Chia--
pas. Sus limites de distribucidn altitudinal est8n entre los
2500 m.s.n.m., hasta el iimite de la vegetacién arbbrea, a

3800 m.s.n.m. {Mirov, 1967)}.

Un &rbol adulto mide de 15 a BGrm. de altura v carag
teristicamente presenta una corteza agrietada de color paféé
rojizo v una madera dura y resinosa, Las hojas se preésentan
en grupos de 3 a & aciculas envueltas en una vaina de colow
castafio, la cual se cscurece y se acorta con &l crecimiento.

Los conos son ovoides acuminados y miden de 7 a 14 cm. de
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~1argo, son de color rogo muy obscuro y ganeralmenta ‘se §re~

sentan por pares, tienen una semilla alada de colcr negro

que mlde de 5a7 mm. Una descrlpcmon de las ;aracterlstloas

-més detalladas puede encontravse an Martinez {1948).




vI. MATERIALES Y METODOS

~ A. DESCRIPCION DEL SITIO DE OBSERVACION PERMANENTE .

‘ ?lAsitid‘ééVeﬁcuéﬁtﬁaidehtro del éréa de ‘la Estacﬁéh,
‘ en‘ie que‘corrésponde a la ladera oriental del Cerﬁo dé Sahr
Francisco hacia el Sur del llano Sén Miguel;west$ a uﬁa alti-
tudfde 3200 m'é.n.mm“y presenta una pendiente dé\80°‘ffiguéa
5. . y . S

Una caracteristica importante;de‘esté.éitio‘es que ‘es
una*zﬁna abierta en la cual‘se'encﬁEnfr&n, en su:gban mayo-
ria, Arboles ﬁ&venesique no alecanzan los 10 m. de altuﬁaiiDé
dosrlosvobjetivgs del trabajo, &sta- fue una de‘las;réﬁones;
‘principéles por las que se eligid el sitio; ya ‘que para~pé=‘
,aef tenerjacceso’a la copa y tomar las medicignes periédiéas
 de los &rboles, se requeria de una zona de régeneracién‘env-

donde los &rboles presentasen una baja estatura.

~ B. ELECCION DE LOS INDIVIDUQS”

se trabajé con una‘qulacién de individuos jévenés de
P. havtwegii, cuyas edades oscilaﬁ‘entre uéy 21‘aﬁos, apréxi'
madamente. Se eligieron 35 érbcles 4 lo largo de una 1ineé
de Ho’m.‘QUe cerre de Norte a Sup éh,direcéiénwcontraréa y
paralela al Arroyo Aculco (figura 5). Los 4rboles se eligie-
' pon de una manera subjetiva, cor base en su vigor y‘evifando§

que estuviesen parasitados tanto por coledpteros descorteza-
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. dores como por muérdago.

‘Los ‘&rboles se agruparon en 6 categorias de altura,
_que van‘desde 0.25 m. hasta 4.50 m. Las diferentes catego—~
rlas,'a81 como la edad y altura ppomedlo para cada categorla

‘se muestran en la tabla 3

C. OBTENCION DE DATOS

El tipo de mediciones que sé tomaron en el campo, se
pﬁeden diﬁidif‘en: a) es?éticés‘o ﬁnicas~y b) periddicas.
Dentro dei ;rimerptipo de mediciones estdn las siguientes:
a cada}uno de los &rboles se. le tomaron al‘inicip y al finalw
del estudio (juliec de 1979 - nbviembre;de:1980), la altupa
total, edad, difmetro de la base del &rbol a 30 cm. de;alfu—
“ra y radio de cobertura. Dentro del segundo tipo de médicio—
nes,\’se contapon cada una de las ramillas de los 35 arboles
electos (figura 7); esto ultlmo se hlZO con el prop051to de
pqder determinar, al flnal Qel estudlo, las tasas de natal;—

dad y mortalidad de ramillag por &rbol.

1. Mediciones Periddicas.

Las mediciones periadicas que se registraron duran-
te el estudieo comprendleron la elecc1on de un determlnado
nlimero de ramlllas dentro de la copa de cada érbol Para ob—_

‘tengr estas ramillas se,hlcleron_muestreos gentrp de_cadaicg

pa estratificindola de la siguiente manera: Primerc se conta




TABLA NQ. 3. CARACTERISTICAS GENERALES DE LUS INDIVIDUOS: DE
Pinus hartwegii ELEGIDOS PARA EL ESTUDIC DE LA DINAMI~
CA FOLIAR . .

CATEGORIA DE ALTURA  No. INDIVIDUOS ALTURA EDAD
é = PROMEDIO PROMEDIO
{m) - \ N o (m) ~ (afios)

T 0.755“,*; iiféb:b“ f;
J;III;f;26 a5 1f’ 5 if‘ L 150 7‘7 4.y
TV, T.76 - 2.50 FEE: _;»‘ 2.5 16,4

V. 251 - 3.50 ;f'f o iﬁ 5 *{ 2.98 13.4‘5

VT, 3.51 - u.50 Lo 3.95 19.6




Q.- Crecimiento "lider " o ' d.- Eleccign de fa rama.

. punta dei drbol .

o | e~ Eleccidn de la ramilia.
b~ Crecimientos primarios ’ SRR
producidos por fa punta. .

- Eleccion del verticilio .

]

REPRESENTACION DE UNA RAMILLA -

‘Yemas letentes que se elongeron
- duronte 1980.

== ‘ ggscgcwa dai broft ¥y

Efengacma a‘ﬂ' brote y .
fal!o;c pmdue:do m fS?s.

fal!cn prodas:da #n 1978

Crecimienta de fa remilla
‘producido en 1977,

FiGURA N° 7 -Representacion esquemat:ca del muesirec de
s mmil!cs de los individuos de Pmus éan‘wegu

en lo Estacion de Zoqusapm
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’_yrbn al nﬁmero tatal de vertlcllos vivos del arbol V' se ell;—

' gib al azar uno de estos vertlcllos, dentro de’'cada vertlcl~
ful?,‘sé'contaron el némero de ramas vivas v se ellglo al azar -
~una de estas ramas. Flnalmente, dentrc de esta rama, se can»

“taron en niimero’ de ramlllas v1vas (lndependlentemente de que

_fueran prlmarlas o secundarlas} v nuavamente se ellglo al

azar la ramilla. Pop otro 1ado, en cada uno de 103 arboles

siempre se marcd la Pamllla prlnclpal del eje del tronco -~

(el crecimiento "1ider" o punta del érbol),‘asi como dos de
. las ramillas primarias producidas por la punta durante la

. época de crecimiento anterior (Ffigura 7).

El nfimero de ramillas muestreadas por &rbol se de-
termind de una manera avbitraria de acuerdo con su categoria

de altura, de esta manera teniamos § ramillas para los.&rbo-

_les de la primera categoria de altura, 8 ramiilas para los

4rboles de la segunda, 10 ramillas para los de la tercevra,

12 ramillas para los de la cluarta, 1i# paba'los de la gquinta

v 16 vamillas para los 4rboles de la sexta categoria de alfg
ra. Se monitored un total de 360 ramillas marcadas cada una

con una etigueta de pléstico que contenia un niimero de re--.

gistro. A cada una se le tomd su localizacidn dentro de la

copa, determinada por la altura. de la ramilla y el radioc al

tronco del &rbdl de la misma.

Las mediciocnes que se tomaron de una manera periddi

ca mensual a partir de julio de 1979 a noviembre de 1880 -
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fuerony

‘_yl.vne las ramillas prbduoidaé en 1978, se midié 1la
~loxgitu&sztal pﬂoduéida durante ese aﬁo y la lOngitud de
“la ramllla Gae mantenla su follaje, ya que el fellaje de es-
te afio lo aerdlan durante el lapso que. duro el estudlo. Esta
se hlZO con el objeto ée reglstrar la mertalxdad folxar Dor

ramilla.

2. De ias mﬁnas px’o&ﬁoidaé en 1979 se mdw la
1ongltud total de la ram111a, a51 como ila par01on de ia ra—
m171a con folladie; practlcamenbe éstas no presentaron cambio
alguno debldo a-que . en la fecha en la que se inicié el estu-
vdid {(3ulio da‘ig?Q} 1a elénga&iéﬁ del brote va habia tevﬁin&
de v tampoco se obsnrvo que perdleran su follaje comp¢etamen

te, porque este se mantlene en el arbol por dos anos.,

3. Por otro lado,’en marzo de 3980, al inicio de la
&poca de crecimiento, se empezaron a regisfrar ei nlimera de
lyema§‘y'la longitud dé las mismas antes de empezarse a“elgﬁu
gar (con este prim&r;dafo se caleuld la fecﬁa&i@sayde las ra
millas), la longitud del brote y, dos meses después, la lon-
gitud de las aciculas y el dvea foliar de las mi?ﬂas’dﬁfante
el crecimiento ¥ expansiéh;foliares,esto se expliég con deta
lle m&s adelante. Gon estos datos se obtuvieron las curéaé '

de ¢crecimiento.
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b, Finalmente se contaron el nimero de vemas laten-

' ‘tes producidas pov cada vamilla que se desarrcllarian duran

te la siguiente &poca de crecimiento. A partir de estos da-
tos Sé,obtuvo.la<fecundidad de las nuevas ramillas ¥ con &5

ra se construyeron los modelos matriciales.

2. Obtenciénidevﬁatbs de Area Foliar

Para poder obtener los datos de incremento en &rea.
foliar por mes, se hizo una colecta de fascieulos y se deter

mind el nfimero minimo de &stos para que el drea foliar fue~

. se repvesentativaﬁ‘Para ello, se tomd una muestra del folla-

je de ofros‘érboles. Este follaje se secd en el horno duran;

te 3 dias a 80°C, y posteriorménte se separd por faseciculos

a los cuales se les midid el &rea foliar con un integrador -

de Areas foligres LI-COR Model LI-3000, el cual registra el
frea dirvectamente en cmz.,Para‘ebteneryla significancia del

muestrec se obtuvo la media acumulada del &rea foliar por -

fasciculo v se graficd contra el nlmero de fasciculos, encon
trando que pava. tensr una muestra significativa de fascicu--

losAée requiere de un minimo de 30 fasciculos. (ap&ndice B1).

Debido a que cada fasciculc estd compuesto por 3 B &
aciculas, v considerando gque estas aciculas no tienen una su

perficie plana; se tuve que obtener un factor de correccidn

que se ajustara a la forma geom@trica de las aciculas, ya

que el integrador de &reas foliares registra el &rea de pro

o

e 5

-,

jY
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yeccxd}veﬂtzcai de un objeto. La manera como se calcule este

factor de carrecc1on se puede ver en ei apendlce B2. El véw
ilor, del~factor de correccidn es de 2 3689, para el £aso dg
fa301culos que p“esentaban 3 ac;culas v éste Llene un valor
de 2.52539 para los fa501culos con k4 a01cu1as. Estos valares
alﬂpx&ﬁﬁﬂte se multlpllcaron por el valop obtenldo con el me‘

dldor de &reas foliares para obtener el &rea fallar real.

‘Los muestreos fueron mensuales y coincidieron con

"las fechas en las que se hicieron las mediciones perfiodicas;

simplementé»se'édrtaban 10 ramillas en proceso déASIéngacién
de &rboles veblqos. No se.pequeria de una gran cant1dad de

ramlllas ya qus cada - una posee desde 10 ‘hasta 300 fasc1culos
aprox;maéamente. Las ramillas se secaban en el»horno‘a SGQC

durahte>3 dias~y después Se les separaban los fas&icﬁlas, de

‘los.ugue se elegzan 80 para med;rles su 1ong1tud y Area fQ—-

113P¢
A partipr de los fasciculos muestrados, se obtuvieron
regresiones para cada mes, entpe la longitud del fasciculo y

el &rea foliar de &ste (tabla 4).

La primera regresidn es para el mes de mayo, debido
& que los primordios foliares se hacen aparentes durante es-

te mes, y terminan en octubre, ya que al mes siguiente se

3

- cosecharon los drboles que se venian observanda.




; TABLA No.,H.x REGRESIONES ENTRE LA LONGITUD DEL FASCICULO

¥ EL AREA FOLIAR POR FASCICULO DE LOS MUESTREOS REA—Q

LIZADOS PARA CADA MES. EN DONDE y = Area foliar (em?),
®x = Longitud del fasciculo (em), r = Coeficiente deg -
corrvelacifn. EN TODAS LAS PRUEBAS PRESENTADAS # RE -

PRESENTA EL NIVEL DE SIGNIFICANCIA DEL AJUSTE: % pg 0.01

®& p< 0,008, R p< 0.001; n = Numero de datos que ge -

MES FUNCTON | r P
Mayo vz 0018 2% gl gaeas 60
~Junio y’=‘0.16 x 1 (. 95%%s 60
Julio y = 0,22 x20 18 0.68%%E 60
Agosto y = 0.18 x1+38 : 0.93%%% 60
. Septiembre y = 0.26 x1’33 :0‘93*** ' 58
 chubfev‘ g = 0.23 %1028 0.guRuk 60

6%
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De los &rboles que se cosecharon, se separaron las
ramillas que se habian venido midiendo durante 17 meses, se
secaron en el horno y después se les separd el follaije pro-
daéido en 1979 del producidc en 1980, A cada una de‘laé‘ra-
millas, se les registrd el peso y‘ia.edad; y al follaje;de
cada una de éstas, se les midid la longitud de las a@icuias
y el érea foliar. Finalmente, se contaron el nﬁmerg &ega,-

- fasciculos por ramilla del follaje producidé en 1980,

Con el nfimero de faSciculos produéiéoé'en 1§8Giy _—
utilizando las regvasionés’eﬁtra‘la longitud del faééiculo
v el ébea‘foliar del f&scicuio {(tabla &}, se obtﬁvieﬁon los
valores de las freas féliaves por ramilla para cada‘meé de
los &rboles cosechados. Los datos correspcndientes‘alimeé‘
‘dé'naviembre, se obtuvieron directamente del‘maferiai'éose-
chado midiémda,las‘éreasrfoliares aa todos los fasci@uloé

de cada ramilla en el laboratorio.

Para calcular el frea foliar de 108 §rbo1es gque no
sa cosecharon, se obtuvo una correlacidn entre la longitud
de la pamilla y el &rea Foliar por vamilla de los 4rboles
que ‘se tiraron en el campo: En la tabla 5 se incluyen las
regfésiones éara éada mes ‘a partir de mayvo a noviembre, -
perfoao aurante el eual las hojas de las ramilla/crécen al-
canzandg su mé%ima expansifn en noviembre, por ellc se calcu

laron los incrementos en freas foligres pava estos meses.
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TABLA No. 5. REGRESION ENTRE LA LONGITUD DE LA RA-

MYLLA Y ¥L AREA POLIARE POR RAMILLA DE LOS AR-
BOLES QUE %E COSECHARON EN EL CAMPU: v = Area
foliar (em®), x = Longitud de la ramilla (cm).

MES TUNCION ‘ v 41
o = 1.5 P

Mayo vy = 1.26 x g, 75%=w= 186

‘ G.5g%%% :
“Junio- 'y o= 3,91‘x1’3u o 0.68 o 224
Julic vy o= ogaay k318 glggess 229
1.13 ’

Agosto y o= 17.52 %7 QLT2EEE 230

Septiembre y = 18.20 x1-2%  0.78% 232
. 1,14 wns o

Octubre y = 27.32 % J,7b%w% 236

Noviembre vy = 1.08

26.77 x of?gk** 224
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3. Manejo de los ﬁatcs;

‘Lasg ramlllas observada% perlodlcamente, se agruparcn
‘en dlferentes categorlas dependlendc de su ubicacibn en la
] CQpa. LaS‘categor;as'cans;depadas son S_ba81camente;«i Rami-
}.;‘Las; de la pu‘n‘ta,‘ gue incluyen ?;1 crecimiento lider del ér—’
bol asi como a las ramillds~§ue;produjo éste durante la épo-
ca deiér&cimienté;‘2.~Ramillas'provenientes de 1¢s,bro%eé
primariQS“y*B, Raﬁi}las pfovenientes de‘lés~brotesAsecanda~
rios.‘Lcs'dagos éé agfuparcn considerando estas gategérias

para cada &rbol ¥y déspﬁés‘para cada categoria de altura.

Los datos obtenidos mensualmente éobre el creéimien~.‘
to de las ramillas ya fuera para 1a”e1¢ngaci$n‘ééi anfe,Vpé
va el incremento en longitud. de las aciculas como para el ig
srementc en éﬁea foliar de &stas a 10rlargo_del aﬁb<1980,

se ajustaron a curvas logisticas de la siguiente forma:

Y = ¥
1+ &2°Tt
En donde y representa la variable dependiente (elon
gacidn del brote, incremento en longitud de las acfculas o

bien 1ncremento en fres f071ar), v T representn al tlempo de

observacxon.

En esta funcidn K representa el valor méximo gue al-

© panza 1a‘vaviab1e dependiente y que en demografia comﬁnm@hte
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se conoce como la capacidad de carga o de acavreo del medio

‘ambiente. Este valor se caleulo para cada tlpo de ramllla -
’~{punta, przmarlas y secundarias), para cada arbol vy para ca

da’ categorla de altura promedlando los valores que tuv1esen

este tlpc ‘de brotes para el mes ée novxembre (ultlmo mas de 

raglstro}

Una vez obtenido el valor de K pafa cada tipo de -~

brote por. cada érbol‘y por cada categoriavde altura) se ﬁi~‘

cieron anallsls de regresidn llneal, en los que se ‘conside~

rd como variable dependlente al 1n K- Y en funnlcn del Qg

Y

tiempo. El resultado del ajuste fue la siguiente funcibn:

que describe a la ecuacidn de una recta con pendiente negati

va. En donde 'a representa a la ordenada al origen y'g a la

pehdiente(de la recta, que se considera comc un estimador -

de la tasa de crecimiento de la variéble‘(Krebs, 1978).

Por otro lado, con los datos que se tenfan del nlme
ro de yemas producidas por ramilla y siguiendo el desarrollo
de estas yemas durante la 8poca de crecimiento, se obtuvie-

ron registros de sob revivencia y de produccidn de ramillas.

- Con esta informacibn se construyeron dos modelos matricia-

les para predecir la produccidn de brotes o de ramillas den

tro de la copa de P. hartwegii. Los modelos difieren entre
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si por las categorlas de brotes que se ecn31deran para cada
uno, pero de manera general para ambos mode*os se calcu¢a~
ron las tasas de produ001on de urotes para cada categorwa -
asl como 1a contrﬁbu01on de brotes gue hacen éstas a otras

categarmas, a pa“tlr éel nlmero de hrotes que habla al ini-

cio del estudio v de los que se produjeron al flnal de esteﬂ

Se construysron 2 modelos matriaiales para cada ca-

tegoria de. altura ¥ se hlvleron szmulaczones de& crecwmlen«

N

to ée la PObLﬁClOR de raml?lam de la copa de 108 pinos uti-

lizando para elle un programa de multlpllcaclén de matrices

de una calculadora Texas Instruments 58.

R oA g e 13

Por otrec lado, las matrices ordiginales se multiplica

ron por si mismas mediante un programa que seé corrid en la -

Burrougs 5800 de la U.N.A.M.
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. VIT. RESULTADOS Y DISCUSION .

A. FENOLOGTIA DE'LOS BROTES

"El periods de creclmlento para Pmnus hartwegll ocurre

"entre marzo y novmembve, cuando se elongan 103 brotes y se

forman y se desarrollan las ramillas que dan lugar a los nue

“vos Faseiculos.

:‘ Los brotes en P hartwegll, al igual que en otras espe—,

. ‘cles de pinos, se erglnan a partir de pequenas yvemas ublcaor

'ldas en los &pices de 1as ramlllas produ01das durante la épo-

s

o ca de crecimiento anterlor? ésto se puede ver en 1a figura' 8

“en la parte superior izquierda en lo que corresponde al mes

dq.enero'de 1980.

Las yemas se encuentran proplamente dlferencladas a --

‘partlr de los meses: de julac v agosto de la epoca de crecxa
"miento anterlor;‘momento durante el cual ehtranyen un,perio-
‘dode latencia, que se rompe al iniciarse ¢l mes de marzo

del siguiente afio.

El desarrollo de 105 brotes, a lo 1argo de un afio, esti

“fexpresado en la flguﬁa 8. Las yemas se empiezan a hinchar a
" finales del mes de febrero v oa prlnclploskdel mes de marzo;
' .la elongacidn de las yemas se inicia a pavtir de este mes pa

" pa formar los brotes durante un periodo de crecimiento muy
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- .REPRESENTACION ESQUEMATICA DEL DESARROLLO

DE LOS BROTES DE Pinus heriwegié A LO LARGO DE UN ARNO,

FIGURA N® 8.
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_activo que finaliza en el mes de julio, cuando los brotes .

ya& han alcanzado su mixima elongacidn.

De acuerdo con eéta figura, los priﬁofdi&s foliares
éé empiezan a hacér aparenteé 2 méées después dé que el bré
 teYha empezado a elongérse. El foilaje empieza‘a crecer ac-
tivamente a partir del mes de mayo en fa501culos que agru~-
pan de 3 a 5 aciculas, y alcanzan su’ max1ma exp&ns;on folla*

‘en. el mes de novxembre.

E1 tipo de crenimienfo que se observa en P. hartﬁegii
correaponde con el descrlto por Stone 8 Stcne (19&3) para -
los plpos blandos {secaibn Haploxylon, aunque P hartweglz‘
esiDlplbxylon) a los cuales deseriben como estrictamente uni
*nédales}(En este tipo de pinos cada elongacidn de. los bro--
tgé;de primavera forma un entrenudo,,lo cualitambién es oa-
racteristico de P. hartwegii en la zona deaestgdio. Por otro
/lado, de acuerdo con la clasificaéién de Lénner‘(1976},sobre
los tipés de crecimiento en brotes que se desarrollan anual-
mente, ggfhartwegii presenta un tipo de creciﬁiento fijo. Es
te término implica que el brotetsa‘praducevcomo resultado de
1# elongacibn de una yema que ha pasadc por un perfodo de la
tenbla duraﬂte el-invierno, para formar un brote durante la

«p@imavera.

En P hartwegii el hecho de gque existan yemas que no se

desarrollan para formar brotes no implica necesariamente que
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éstas pevmanezcan en un estado de ¢atencla COme Qeurre en -

Juercus rubra (Ward, 198L) y Fraxints amerlcana (6Bi1l, 19?11

En esta especie aquellas yemas que RO prcducen un brote_du—

rante la primavera e8 porgque an su~mayoria no son,viables,

ya ses povque han gido depreéadas 3] blen Dorque durante los
meses de febrero v mAPZC Do slguen con al proceso normal de

cre61m1ento tal vez por ia falta de hormonas naeesa%nas pa

ra 1nlq1ar la elqngacion de los brotes.‘Este tlpo de yemas‘/

se pueden desprender de las ramllias ° blen Buedeﬁ permane—
cer adheridas a ellas vy con el *ranscurso de* tlem@c irgse -

reduciende en tamaﬁa‘y«e?entualmente noriv.

B. PATRON DE RANIFICACION.

Al 1gual que’ en 1a maycria de las conlferas, L hartwg-

gi 1, presenta un tipo de ramlflca01on excurrente {Brown, et

:glf,xisa?)skﬁsta g5 querel tallo principal, Lméer‘n pnnia

del &rbol sobrepasa en crecimiento a las ramas laterales que

se encuentran por debajo de ella. Esto se puede veér en la fi
gura 8, ‘'en donde se abrecia como el brote 1ider al crecer y

ejercéraunajdcminancia apical sobre el resto de Xas ramas,

le confiere ' a la copa del &rbol una forma c¢dnica.

Este tipo de ramificacibn estd aséciadc‘con unz deter-

minada produccidn de brotes largos en la copa de los 3rbo~w

les. Esfos brotes son los que mantienen las lineas de desa-

rrollo de cada rama 1ate?al; Esto‘se»puede(observar;en ia:
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FIGURA N2 9 -REPRESENTACION ESQUEMATICA DEL PATRON
DE RAMIFICACION EN Pinus hartwegii.

DURANTE CADA EPOCA DE CRECIMIENTO SE PRODUCE UN

| VERTICILO Y SE ELONGA UNA YEMA PARA PRODUCIR UN DETER
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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figura 9, en donde cada brote terminal &e’cada‘rama,‘se ple
deé considerar como un brote largo o un brote prlmarla. Por

tanto, se tendran tantos brctes primarlos cOmo numero de ra

mas se presenten'en Cadafarbol.

hOS arboles jovenes presentan en su oopa exclu61vamen~
te brotes prlmarlos v canforme van creclendo van procuclen~

do brotes. secuﬁdarlos conc resultado de la- ramlflcac1on de

"lOSjbrOtes‘primarlcs.'Geneﬁalmente, log brotes primarios,se»

ramifican tricotdmicamente produciendo asi, 2 brotes secun-

darios y uno primario, el cual mantiene la 1linea de desarrg

1lo de la rama. A su vez estos brotes secundarios pueﬁen'ra
mlflcavse v formar brotes terc1arlos o de tercer orden Fien

nalmente éstos pueden volversa a ramlficar para producir bro

tes de cuarto crden (figura 9).-

La proporecidn de cada tipo de brote en la copa de un in
. varia. L. . <
v;duo con su edad. Conforme el &rbol envejece gumenta la’
proporcidn, de brotes de sagundo, de tercer y dﬁ cuarto ord@g

los ouales en conjunto se conocen Qomo, brotes cortos.

 Eni1a,§spa‘de‘1os frboles. que se est@diévon?~¢uyés eda
des psqilabanvéﬁtré 195'5 v los 21 aﬁos, 1é'mayor‘pfcpofém-
cifn de brotes qus SEyEﬁCOHff&?Oﬁ en sus copas‘fﬁerbh primg
rios y secundarios. Solamente en lbs &rboles de las ﬁiti~~

mas 2 categorfas de altura {2.50 m - 4.50 m) se . llegaren -
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a encontrar brotes de tercer orden.

Este cambio en la proporcifn de brotes dentrc de la co

pa de P. hartwegii, tambi&n se puede apreciar al observar

la distribucidn de frecueéncias del 1argo dé las ramiilas o
bfotes (figura 10) por categoria,de altura. De manera gaha—
ral, la frecuencia relativa de 1as ramillas més largas es -
menor conforme aumenta la altura de los érbales, es decir
que a mayor altura habrd una meﬁor proporcién‘de brotes pri
marios. Por ejemplo, pafa la primera catégoria de altura en
1979, las ramillas mis largas (18.?’cm.) se encuentran con
una frecuencia prelativa de‘0.817; es decir, que el 1.7% de
todoé losg brotes alcanzan esa longitud- de ramiilé; miéntraé
gue para. la sexta categoria de altura en 1979, las ramillas

m&s 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

&rboles que se encuentran en esa categaria:alcanzan esa logﬂ
gitud de ramilla. Lo mismo oéurre cuando COMPATAMCS las 2
categorias de altura extremas (I v VI) para 1985. En la pri
mera  categoria de altura, las vamillas més largas (17.9 cm.)
éé présentan con una frecuencia relativa de 0.0ié;\mientr&s
qué,ias ramillas mds largas (24 om.) de la sexta categoria
ée altura, se encuentran con una frecuencia relativa de - -
0.008. Por atro\lado, cﬁand0~se comparan las distribuciones
de frequencias de ramillas entre los 2 afics del estudio,
1379 v 1980, se puede ver que de un afic a otro se incremen-

+& un mayor proporceidn la frecuencia relativa de las rami--
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llas gque presentan manores 1ongitudeé. Esto corrcbora lo --
‘diScutido anteriérmente con rélacién a la &ariaoién en las

propcfcioneé de l&é diferentes tipos de brotes de la copa -
conﬁrespecfo a 1a‘edad ae'los érboiés. Conforme aumenta la

edad de los &rboles aumenta la proporcién de brotes secunda
Vrics; los cuales son ccm?arativamente mis cortos con rela--
cidn a los brotes primarios.\Eétoé resuitaddé‘concuerdan cm
- los de Sunckeliég, at. (1949}, quienes snecontrayon para - -

Ginkge biloba que mientras el &rbol es més madurc, es menor

la probabilidad de gque aumente la.produceibn de brotes lar—

208 en su. COpa.

- Como ge- vid en la seccidn antericr, los brotes indepen
dientemente éelrtipo:que sean se desarrollan anualmente y -
producen un nudo y un entrenudo sobre las ramas laterales,
B bien sobre el tallo principal. Por esta caracteristica es
posible en P. hartwegii calcular la edad de los &rboles 36~
venes contande simplements el nfimerc de entrenudos que se -
_preéenten sébre«el tzllio principél o-éobre las ramas latera

les éfigura‘g}a

Una vez que el brote lider o punta del &rbol se ha~elogb
gado produciendo un nude ¥ un entrenudo, en el épice de éste
guedarin las yémas latentes gue al elongarse producirin un
vérticilo de brotes laterales en el talle. Este verticilo -
tendri de 3 a 9 brotes primarios, los‘cuales eventualmente

se desarrolisrin para formar las ramas laterales del frbol.
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De estz manera se mantiens la dominancia apical que ejerce
el brote lidervdei drbol v que da como resultado un patrdn

de ramificacibn excurrente y la forma c¢dnica de la copa.

C. CAMBIOCS “CUALITA’I;IVOS EN LA FO‘PMA DE LA COPA EN‘
FUNCION DE LA EDAD.

Los cambios que van ocurriendo en la copa de P. hart-
‘ gggii én(fuacién de la edad se pueden apreciar en la figura
11. En esta figura se esquematiza lo que ocurre con un indi
viduo desde el>estadio de piintula hasta que alcanza uﬁé —
edad de 20 afios. Unz plintula posee en su base cerca‘dé 11
hojas\cqtiledonares\que conservan hasta gque se desarrollan
los primeros fascicules de aciculas. Las aciculas, a dife--
~ pencia ée Jas hojas cotiledonares, va se encuentran envue1~
tas en ?aiaas y<presentan una longe yidad'mayor que la de=-
‘las aciculas de &rboles jbvenes o adultos.

En 1osLérboles muy jBvenes (3 afios) va se puede distip
guir uh brote iider que le da la dominancia apical alvérbbl.
‘En &rboles de esta edad el folléje se consServa por mis ﬁé 2
aﬁos, gque en promedio. es el tiempo que pe?maneee ééte en &v
‘boles mis grandes. Esto podria deberse a que estos arbolitcé
‘requieren de una elevada cantidad de energia v de nutrientes
~ para ?oder emerger del estrato hevbiceo, los que(en gran par

te utilizan para la elongacibn del tallo principal.




PLANTULA ARBOL

% ‘Hojas cotiledonares.

ARBOL DE 5 ANOS

CEL FOLLAJE LO COMSERVAN POR MAS
‘ DE.2 ANOS

ARBOL DE 7 ANOS

Crecimientos

‘S‘ primarios

'ARBOL DE 10 ANOS

.

_- Cicatrices

~g verticilores
‘l

LAS RAMAS AL CAERSE DEJAN UNA CONFORME LA COPA .ES.WAS MADURA
CICATRIZ SOBRE EL TRONCO. - SE TIENDE A PERDER LA DOMINANCIA
. APICIAL.

" FieuRA N2 i1 -LOS CAMBIOS CUALITATIVOS DE LA COPAbs
| Pinus hartwegii. EN FUNCION DE LA EDAD.
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En los arboles con una edad entre 5 y 7 afios ya Be pue

den apre01ar tanto crecimientos prlmarlos como sec naarlos9

asz COMmO una marcada domlnanc1a apical que #rae comno resul—

tado la forma cbrica de la copa de estos arboles. En. &rbo--

les con una edad de 10 aﬁos‘{altura promedio de 1.10 m) va
.se presenta upa mortalldad de las pramas 1aterales, las cua—
Clles al caer van dejando cicatrices vertlellares sobre el ta.

,110 prznc;pa;. Estas 01catr1ces sirven como Teferenc1a cuan

do se estlma la edad de los &rboles contanda el numero de.

entrenudOS»sabre el tronco.

Por filtimo, como va se meacicné‘antes} conforme log --
 £rboles erecen Cambiaﬂ las préperaiohes del tipo d¢ brotes
que‘seippbducen en su copa, de tal manera que al envejescer
esfcszﬁrodueiréﬂfmayores proporciones de brotes de ‘segundo,

{tercer V cuarto orden. Este aumento en la produccwon de bro
tes cortos dentre ﬂe ia’ copa, se tradup» an una’ perdlda pau
: 1lat1na da 1la domlnancma ap;cal ¥ ana ca;seauancma deuesto -
‘lse manzflesta en el camblo en 1a forma de la copa de 105 Ar
boles maauros, la cual taende a ser més, blen esFer¢ea cano
‘producto de la ramlflcaclon de les bwotes cowtos y no ccnlca,

‘como ila que preseﬁtan ios pinos 3ovenes.

D. CRECIMIENTC.DE LA COPA

En P. hartwegii es posible identificar a una ramilla -

como unidad modular de crecimiento i. e. como unidad metapo
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: «é' blacional en el sentido propuesto por harper (1967 1980). -
‘ Esta, como ya se habla descrito anteriormente (figura 7), ~-
consta de una fraccidn de tallo, aciculas envueltas en una -
vaina fOPﬁando fasciculos, v de yemas ubicadas en el &pice

de &stas.

El crecimiento de las ramillas agrupadas por categorias,
en ramillas de la punta, primarias (excepto las de la punté)

vy secundarias ( incluyendo algunas de tercer orden) se anali- -

zd en 2 partés. Por un Iadp, se chsideré exclusivamente la
eldngaciéﬁ del brote y por otro lade; el crécimien%o del fo -
. % : llaje. E1 follaje también se consideré por partes; pdr un la-
: do 1a/elonga¢i6n de las aciculas y por otro 2l incremento en
" . drea fOll&P de los fasciculos por ramllla. A contznuac1cn se
presentan los. resultados de cada una- de estas partes que des-

criben el crecimiento de las ramillas dentro de la copa de

P. hartwegii.
P ' A l 4. Elongacibn del Brote
. Las curvas de crecimiento para cada tipo de brote se pue-

den apreciar en‘1a figura 12. En la gréfiéa sa presehta el in-

«cremento en longltud de 1a ramilla con respecto a].t¢empo para

los érboles de la cuarta categorla de altura..

‘Lés éatos‘para'cada uno de 1os'tip§s de ramilla (punta, primg
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marias y secundarias) se ajustaron a funcicnes logisticas,
las cuales describen el cerecimiento de cada una de ellas pa-

ra 1980, Las dlferen01as més notables ‘que se pueden observayr

\al comparmr estas curvas de cr601mlenao entre si son los di-

ferentes valores miximos que puede alcanzar cada tipo de ra-
nilla una véz«que se ha elongado por c§mp1eto.jEﬁ la figura
yse @fesentan estos valores en el numerador de cada ecuacién,
y/aéi‘tenem091Que la‘ramilla punta alcarza en promedio una
élongaéién’méxima de 13.46 cm., mientraé'que las ramillas
primafiés alcanzan ﬁnaxlongitud'promedio méxima de 6.45 om.
y las- ramlllas Eecundarlas tan solo llegan a medir 2.55 de
largo. Por otre lado, también se pueden apreciar en ia flgu
ra que para los &rboles de esta categor%a, la tasa de creci-

miento miximo promedic es mayor para las ramillas de la pun-

~ta {1.38), menor para las ramillas primarias (1.07) y toda-

vid menor para las ramillas secundarias’ (0.66); sin embargo,
ésta secuencia no es constante-para todas las caf@gorias de
altura. si obsawvamoc 1a tabla 5, en Gonde se presentan los
resultados de los ajustes a las funclones logls+1cas por ca-
,tegorla de altura, podremos apreciar al’ comparar los valores’

que se Dresentan en la columna éorrespondlente a la tasa de

crecimiento méximo promedxo (b), que &stas no presentan nin-

gln comportamiento uniforme en los diferentes tipos de rami-

llas. Fn alguncs casos, la tasa de crecimientc puede ser me-

nop para las ramillas de la punta gque para las primarias v las

secundarias; por ejemplo para los &rboles de la quinta cateée-

goria de altura. Asimismo, en la primera categoria de altura




TABLA No. 6.

80

-AJUSTES A UNA FUNCION LOGISTICA DE LP
FORMA: L = X

1+ ea—bt

‘EN DONDE L, REPRESENTA EL INCREMENTO EN LONGI—
TUD DE LAS RAMILIAS Y t REPRESENTA EL TIEMPO.
LOS -AJUSTES SE REALIZARCN CON LOS DATOS DEL

“INCREMENTO EN LONGITUD DE LAS RAMILLAS DE Pi-
nus hartweg11 POR CATEGORIA DE ALTURA.

TIPO DE

‘CATEGORIA DE X a b
ALTURA RAMILLA v n
I Punta 7.11 2.89 1.56  0.25%%% 257
Primarios  4.3%  1.30 0.82 0.16%% 330
Secundarios 4.69  1.77 1.05 0.h0%%* 60
1T Punta 10.10  3.15 1.79 0.25%%% 174
Primarios = 5.6%  1.75 0.71 O0.14% 292
Secundarios 1.00  0.40 0.20 0.27 23
III Punta 9.38 1.35 0.87 0.28%%% 143
Primarios 5,00 - 2.07 0.85 Q.18%%% uq7
Secundarios 1.71 0.84% 0.37 0.21 . 64
Iv Punta 13.48 2.08 1.38 0,29%%*% {ug
Primarios ~ 6.46 2,20 1.07 0.18%#% 342
Secundarios 2.55  1.i% 0.86 0,37%%% 110
v Punta 9.24  0.96 0.u0 0,22% 153
Primarios = 6.65  1.89 1.1y 0.29%#% 328 -
Secundarios 4.18 1.24 0,87 0.25%% 148
VI - Punta 11.27 2,27 1.2 0.27#%% 1565
Primdrios 9,25  1.62 0.78 0.13%% 50y
Secundarios L.27 0.80

1,17 0.22%%% 232
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la tasa de crecimiento m&ximo promedic para las ramillas es
mayor que para las raﬁillaﬁ primarias. Esto quiere decir que
las tasas de crecimiento de las ramillas son 1ndepend1entes
del tlpo de ramilla (punta, primarias © secundarlas) del que
se trate, y gue las dlferen01as entre cada tlpo de ramilla -
estrlbav en la max1ma longmtud que alcancen al fvnal de la -
epoaa de cr801mlento. En este sentido, ocurre un comportan—ﬁ
miento blen definido para todas las categorlas de altura. Es
1o se puede apr601ar en la tabla 6, al comparar los valores*
que se presentan en la éolumna ccrrespondiente a lOé valorés
de K. La ramilla punta por lo general tiene una 1ong1tud ma~
yor gue la de las ramlllas prlmarlas y estas a su vez tienen

una 1ong1tud mayor que las secundarias.

2. Elongacibn del Follaje.

Para describir el crecimiento del follaje, se ajusta
ron los datos del largo de las aciculas a un modelo logisti-
co. Estos resultados se muestfaﬁ en la figura 13, en la que
ée'fepresenta la longitud del foilajé con respecto al tiempo.
A diferencia del crecimiento en 193 brotes, los primqbdios
foliares se hacen apararenteé una vez que el brote ha inicia
dé su eicngacién. Estos primordios: inician su crecimienté a
pﬁincipioé‘del mes de abril y alecanzan su‘méximarelongaciﬁn

en septiembre..

&ltigual qﬁe 1o que oéurre'coh,el crecimiento de los
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ﬁrcteé, el fmlléje presenta un crecimiento diferencial de-
peﬁdiendo del tipo de wamilla gque lo produzca. Por ejemplo,
"laa asiculas,deilas ramillas deilarpunté'de los drboles de
’la;cuarta categoria alcangan en bromgdio’una mayor longitud
(9.83 om. ) qﬁéVaquellas,categoriaSVde las ramillas prima--
rias (7.08 cml y secundarias {5.92 em), (figura 13). Esto

se puedé generalizgr ?ara todas las categ@fiasfﬁe éltura si
obsefvambg\los resultados de los ajustes‘Que se‘hiciergh a
funciones logisticas §afa;cada categorié de altura y que se
muestran en la tabla ?: En esta tabla, los valores cérres&-
u‘pOndientes a la columna X represenfan ias ﬁéximas longifudes
‘promedio que ilegan a tenér las acfculas de una rémillé. Es~
tasrloﬁgifﬁdeS'generalmente sen'méyoreé para las ramillas de

la punta y menores para las ramillas secundarias.

Al igual que lo que ocurre eonrlds brotes, cuando se
analizan las tasas de crecimiento del follaije ne se pueﬁen
aprediar‘&iferencias entre dstas gue sean éaracteristicés de
cada tipo de ramilla. Esto se puede-obéer?ar en la tabla 7,
a2l cemparar ‘entre si los valores gque se presentan en la co-
Iumna b que sdn los‘correspondientes a las tasas de creci--
mientc. EL heého de gue se presentasen tasés de crecimiento
similares para cada tipo de ramilla significa que el follaje

' me estd elengahdb con la misma veloéidad;’o con una veloci-
dad‘mﬁf similar, pero como la longitud méxima que alcanzan
lés aciéalasAes diferg?te pavaAcada tiporée’ramilla, lo gque

seubre es gue las hojas de las ramillas secundarias alcanza-




TABLA No. 7.

FORMA:

8u

LF =

a-bt

AJUSTES A UNA FUNCICN LOGISTICA DE LA
K

1+ e

EN DONDE LF REPRESENTA LA LONGITUD DEL FOLLA-
JE ¥ t REPRESENTA EL TIEMPO.
REALIZARON CON LOS DATOS DEL INCREMENTO EN

LONGITUD DEL FOLLAJE DE LOS BROTES DE. Pinus
?artwegll POR CATEGORIA DE ALTURA.

LOS AJUSTES SE

CATEGQORIA DE.

CTIPO DE ‘ . =
ALTURA  RAMILLA K a o T n
1  Punta 9.51 2.80 1.81 0.53%%% . 192
Primarios - 8.21 2,54 1.66 O0.53%%% 23y
Secundarios  8.50 3,13 2,10 0. 70%%% 43
II Punta 10,13 2,00 1.30 O0.57%%%  1ugQ
- Primarios 7.98 1.96 1.26  G.ugu¥% 170
Secundarios  3.50 7.7¢ 0.52 0.95% 3
I1T . . Punta 8.01 2,35 1.5% O0.56%%% 139
Primarios 6.59 1.94% 1.24 D, 5TR*% 237
Secundarios 5.3% 1,70 1.01 G,yz9% 33
1y ‘Punta 9,83 2.08 1.35 0,B1%¥x 137
Primarios  7.08 1.86 1,19 0.53%%% 254
Secundarios 5.82  2.43 1.57 0. 57%#E 63
v Punta §.22 2.8% 4.75 D.83%Ex 1490
Primarios 7.55 2,39 1.BB6 Q.B0%EE 245
,Secu darios 6.28 1.74 1.12 O.six®Es 103
VI Punta 10.45 1.32 0.83 0.54®%% 100 .
Primarios 8.29 1,97 1.28 Q,58%%% 385
6.2 1,16 0.ugRis

Secundarios

1.83

172
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rén su mixima elongacidn en menor tiempo en comparacidn con

las acliculas de las ramillas de la punta, Esto se puede apre

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 secundariaé que presentan la mayor tasa de crecimiento

1
i
¢
1
|

(1,57) alcanzan su mAxima longitud a principios de aéosto;

las ramillas de 1a punta, con una tasa de cre01m1ento lige-~
ramente menor {1.35) que las secundarlas, alcanzan su méxi-
ma longltud a pr1n01plos.de septlembre; mientras gue’ las —-
acicuias de las ramillaé primarias que tienen la menbr tasa
de creciﬁienio Cl;igi alcanzan su mixima elongacidn a prin-

cipios de octubre. Estos resultados corroboran la proposi--

cibn de que las diferencias entre los tipos de ramillas es-
t4n determinadas por las longitudes miximas que alcanzan tan

to los brotes como las aciculas de estos briotes y no.por sus

P - tasas de crecimiento.

"3. Tncremento en Area Foliar.

.Los datos del &rea foliar pog familla para cada mes
se‘obtuv1eron a partlr de las regre51ones que se muestran en
1as tablas 4 y‘5. Estos datos de &rea follar tamblen se agru
paron para ‘cada tipo de ramilla y tambi&n se analizaron para

cada categoria .de altura.

“Lios resultados del incremento en drea foliar se pue-

" den observar en la figura 14, en donde se representa el &rea




80C

3001

AREA FOLIAR
(em®)

200~

TIEMPO

{meses)
PUNTA=——  PRIMARIAS == 'SECUNDARIAS ——
AF”%‘?"Z?ﬁéo’"”‘”‘w " AE %%‘eﬁé!ﬁf‘ ’ AF= }é,’eiﬁs?o.sn
n=149 . n=268 n=80
r= (.54 , r= 03I - r= (.54
p< ©0.00l - p< 0.00! ' p< ©0.004

FIGURA N8’ {4» HJUSTE A UNA FUNCION LOGISTICA A ?ART?R DE 103
:DATOS DEL %NCREMENTO EN AREA FOLIAR DE LAS AC%CULAS DE
LAS RAMELLAS DE Los ARBOLES DE LA 172 CATEGORIA DE ﬁLTURA
DE Pinus harmegu ,

,LAS LINEAS. VERTICALES SOBRE LAS CEARVAS REPRESENTAN LAS
DESWACGONES E$TANDAR DE LOS DATOS PARA CADA MES.
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 GENTRO DE ECOHLOGH

foliar en funcidn del tiempo para cada tipo de ramilla"Nug
vamente los datos se ajustaron a una funcibn logistica para

cada ramilla.. .

Al igual que para el crecimiento en el brote y en -
las aciculas, la méxima drea foliar corresponde a las rami-
1las de la ﬁuntaw{577(64~cm2) y la menor a las ramiilasfée—
cundarias (100,35 cmz), las ramillas primarias presentan -
una Area foliar intermedio (254.41 em?). Este patrdn es -~ -
coﬁstante en todas 1asrcategorias de altura; como se puede
apﬁeciar,en la»tahla 8? al anqiizarAlos valores qué ée pre—
sentan en la columna K'que‘corresponden a loé valores méxi—

mos de &rea foliar que puede alcanzar cada ramilla. ‘.

Nuevamente las tasas de crecimiento no presentan -—

ningln patrdn regular ni por tipo de ramilla:ni por catego-

‘ria de altura. Los valores de éstas varian indistintamente,

como sa puede apreciar en la tabla 8, en la columna corres-

pondiente a los valores de b.

Los resultadcs.obtenidoé con ?eiaciSn al crécimien—
to de la copa, taﬁto para los brotes como para la élanga—-
cibn del lelaje.yﬁel incremento en &rea foliar, céngugrdan
con los fesultados que 6btuvo Kobayashi (1975) para Helian-
thus annus, quien encontrd que el crecimiento del &rea de -
una‘éola hoja vy de un segmentc internodal del tallolse ajgé

taban. a una curva logistica. Lo mismo ocurre para P. hart-- .

BIBLIOTECA



o TABLA No. 8.

AJUSTES A UNA FUNCION LOGISTICA DE LA
PORMA- AT = X

‘ 1+ ea -bt

EN DONDE AF REPRESEMTA EL ARIA POLIAR DE LAS
ACICULAS Y t REPRESENTA EL TIFMPO. LOS AJUS-
TES SE REALIZARON CON LOS DATOS DEL INCREMEN-
TO EN AREA FOLIAR DE LAS ACICULAS DE 108 BRO-
TES DE Pinus hartweg1¢ FOR CATEGORIA DE AL -
TURA

TIPO DE . K a~ b ' »p n

CATEGORIA DE
A TURA RAMILLA
T Punta 368.98  0.73 Q.41 ©0.15% 207
Primarios = 176,91  1.00 0.61 0.33%%% 248
Secundarlos 165.41 2,24 1.47 Q.47EEE 51
1T Punta 513.87  1.07 0,70 0.34%%% 142
o Primarios  306.90  1.13 ° 0.30%%% 4191
Secundarios  %3.80 0.18 0.13 0.95% 3
ITT Punta 388,40 0.81 0,53 O0.4B%%% 145
Primarios  231.60  0.84 0,53 0.38%%% 243
Secundarios 56.01  0.40 0.21 0.19 34
v Punta 577.6% 0,72 0.48 0.54%%%  fug
Prlmarlos 254,41 1,18 0.73 0,.31%%% . 2568
Secundarlos 100.34 1.9 §.94% 70, Bundd 80
v Punta 4EE.81  0.53 2.75 Q.55E%E 111
Primarios 298.586 0.82 0.53 O.ﬂ&ﬁ** 2 &
Secundarios 163.61  0.83 0.51 0.ul%%: 109
VY Punta 844,01 0,82 0.37 C.3uEEE 111
Primarios  #34.91  1.%7 Q.93 0.22%%% “LQE
Secundarios 165.45  0.78 Q.41  0.18Q 175
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wegii, solamente que en este caso, no sdlo 1os segmentos in

ternodales (que corresponderlan a cada brote) y el drea fo-

,llar de cada fasciculo presentan este comportamiento, sino
tambidn el crecimiento en longitud de cada fasciculo se  -——

. ) - - ‘-
ajusta a una curva logistica.

. Por otro lado, es interesante hacer notar que el -

comportamiento de las ramillas es notablemente distinto en-

tre los dlferentes tlpos de éstas (punta, prlmarlas ¥ secun

darlas), vy problablemente la expllca01on a este tlpo de re-

sultados sea una expllca01on flSlOlOglca cemo la que propo-

nen Brown et al. (1967) Vi Pharls (1976), qu1enes dicen que
'el crec1m1ento dlferen01al de las partes del tallo en elon-

gaclon se debe a una produ001on dlferenclal de hormonas del

crec1m1ento en estas Zonas, y en partlcular de auxinas de
glberellnas, las cuales se producen pre01samente en los br0 
tes que se estan desarrollando. De tal manera, que una for;
ma de expllcarse lo que ocurre con el cvec1m1ento dlferen—

clal de los dlferent@s tlpos de ramlllas de P. hartwegll se

ria medir las concentraolones de auxinas y de glberellnas

en los brotes durante 1la época de crecimiento de éstos.

Los resultados qﬁe se obtuvieron sobre las tasas de
crecimiento de las ramillas de P. hartwegii referentes a la
prodtcoién‘de hojas, tanto para la élongacién del follaje

como para el 1ncremento en &rea foliar, vy que resultaron-

.ser 1ndlst1ntas para los dlferentes tlpos de, ramllla (punta,
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primarias y secundarias) para todas las categerias<dekaltura,
no concuerdan con 1o que obtuvo Cannell (1974) para Pinus

contorta y Picea sitchensis. El encontrS\que confofme'dismi~

nuye. el tamafio de los brotes, dasmlnuye la veloc1dad con la
que se producen hO]qS anlcxales en ellos. Esto qu1ere decir
que los brotes largos dOBerlan de presentar una mayor tasa
de producclén de aelculas en ccmgaracl&n con la ée los bro-
tes cortos. S;n embargo, esta tendencxa no se encontré en.
eata espec1e y la expllcaclon que se le puede dar a este he
cho es que tal vez la disminucidn en el tamano de estos bre~
tes traiga como consecuencia una menor producc;on de hormo-
nas del crecimiento (Gunckel‘gz al., 19u83. Entoﬁées al dis
‘minuir lasAzQﬁas de produccidn dthormonaS«como §curpé en
los brotes cortos, la elongacidn del brote asi coms el nime
ro de primordios Ffoliares que ﬁuede mahtener age brdfé esr-‘
menonfy de hééhq es al hﬁmero de hofaé quei§uedé_mantéhef un
<broté lérgo. De cualquier forma habria qué‘medir l&s coneen
tracionestdeyhbfmonasldel crecimiento en los difeféntés ti-
pos de brotes y- determinar su efecto sobre 1a producclon de
primordios follares, como va se habia discutido anterlormen

te,

E. PERDIDA DE FbLLﬁJE

La cazda o perévda del follaje en P ﬂ&rtwegl* no es -

paulatlna a 10 1argo del afio, ya que este puede permanecer

sobre los entrenudos una vez gue se ha secadoc y caer poste-

rlormente de ﬁorma repent¢naa Por ello no se pudo obtener
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una funcidn que describiera la pérdida de follaje. En la -
figura 15 se puede ver que ocurrecdon el follaje producido<~
duvante 1978 con respecto al tiempo, para un 4rbol de la —-

cuarta categoria de altura.

De manera general, el follaje. se ‘conserva en el Arbol
por 2 afios (1978, que fue el afio en el que’seiprodujo ¥ -

1878) 'y después cae'de;una manera abrupta a principiés de ~}/

febrerc de 1980; justoiantes de que se inicie la siguiente V‘W

época de crecimiento. Esto ocurre para todas las ramlllas,k‘w'

independientemente del tipo que sean (punta, prlmarlae o seﬁ"

cundarias).

Este comportamiento se puede explicar de acuerdo con -

los resultados obtenidos‘ﬁorVWoodman<(39?i} para - - - = - . .

Pseudotsuga menziesii; va que &1 obtuvo, midiendo-las t&saS‘

fotosintétieasude alguna$'aaicnlas, quelél4follaje Qﬁe se -
produce en el ano en curso es mas ef1c1ente fotos ntetlca—*;
mente gque el follaje mis viejo. Esto expllca que las hoias
se manténgan en las ramillas‘durante el afioc en que se produ

 cen y que 51rvan COMO producLares de nutrientes para la &i-

‘guAenta &poca de oreclmlento, cuando se emplezan a elongar«
_i¢os brotes Una vez gue se han fcrmado v desarrolladc las‘.
nuevas ramlllas, el follaje viejo empﬂeza a dlsmlnilr su a-
flCIEHOla fotosintética y su produ001on hormonal por 10 que
las aciculas empiezan a crear al final de ese periodo de -

creciniento (Freeland, 1852, Kulman, 1965, 1371). Estas su-
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posiciones habria que comproharlas midiendo las tasas foto-
sintéticas de las acfculas de P. hartwegii a lo largo de 2

afios para poder asegurar que eso es 10 que ocurre. .

F. DEMOGRAFIA MODULAR
1. Modelos Matriciales

A baftir:dé los resultadoé que se hén presentado has
ta ahora, se comprueba que 105 brotes de la copa de P. hart—
Vggg;g pueden cla51flcarse por su pOSlClOR en el tallo y por
su crecimiento total anual. La clasificacifn de los bvékes
~en los-3 tipos p?éviamente:reconocidos (punta, érimarios v
secundarios) permitevdiferenciar ia contribucidn al cféciwe"
miento de la copé de cada una de las catégorias.’Para estéQv
se desarrollaron modeloa matrzclales que slmulan la produc-~
aidn de brotes. En la fzgura 16 se muestra la matrlz de tran
ks;czonuque se prppone par& descrlblr la producc;on‘de bro--
tes'pafa los érbéles'de P. héf%wegii; iﬁdeﬁendienteménte de
la categorla de altura a la que pertenezcan. Esta matrlz »~‘
tlene una dlmen51on de 5 % 5. En ella, la dlagonal prlnc1-—
pal rapresenta 1a produ001on prameélo de brotes de una cate<
goria I en el tl?mpo t + 1 por brotes de la misma categor;a
pfeseﬁfes al tiempo. t. Los valores se obtienen dividiendqgf
,é; nlmero de:bfotes de la categoria i que sesdesarr@llaﬁ@ﬁ’b
| dufante ei tiempo t 4 1, a partir de brotes del mismo orden;,j
entre el nimero de bv0tes dé la misma categoria présentés‘en

la copa en el tiempo o afio anterior.
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—_ o -

Py, 0 0 0 0 0 ng;t | n_?,“i

Pl?g /7 ‘Pi,i 9 o0 | ‘0 e ni’}t“ Ry eeg

0 By 4 ??.’2 0 0 n:;,t/t O 'f}lkzatm

§ 0 Pyp Py 0 ~‘~‘n3v,t DY eag

¢ 0 0 Puos o Fuuf [Pu,e | Tyt
- L f‘L_ : -

'En donde:

P., = Tasa de producceiln de brotes de orden’ i por bro-
‘\3 tes de orden J

n; . = NOmero de brotes de ordén i al tiempe t
-3 .

‘N, 'z Nfimero de brotes de orden i al tiempo t + 1
1,0+ ' L )

"FIGURA 16, MODELO MATRICTAL DE LA PRODUCCION DE BROTES PARA -~
AREQLES DE Pinus hartwegii ’
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Slmllarmentﬂ la primera subdlagonal de la matriz pre- -
presenta la prodiccibn promedio por brote de la categsrla i
al tiempo t, de brotes de la categoria i + 1 al tlempo t + L
Es’decir es la préduccién de bnotés,ﬁrimarios pof la punta,
dé brotes secundérios §or brimafios, de'brétes'terciariOS'ﬁ
por éeéundéﬁioé v de bfotes de‘éuartc ordenkpbr'brdteé fer—
ciarios. Toéos los demas elementos de la ma%rlz tlenen un
valor de cero, pues ne se produce nés que un cre01m1ento -

(o elongac1on de brotes) al ano.

Esta matrlz se multlpllca por un vector, cuyos ele~
mentos corresponden al numero 1n101al de brotes o) de ram1-~
llas de'cada t}po::punta, primarias, secundarlas, de tercer
orden y de éuaftﬁ(cpden. El producto de la matriz por el -
vector, ax el Qﬁmero deAramillas dé‘céda orden. de brotes al
giguiente afic o al sigﬁieﬁte tieﬁpé. Eé dééir,‘da cCoOmo e
SultadoiOfPO'ﬁecﬁor columnar que:défine(él cambio en-el‘nﬁ-
mero de brotes dé,cada éafebeiaiai tiémﬁd't.+'1. ’

Esta matriz se desarrolld tomando como ejemplo la

' propuesta por Lesiié (1945). Sin embargo, en ella no sé con
siderén categorias de edad ni los'eleméﬁtos del primerffen?
g18n represehtan a ias tasas réproductiﬁas de la ?oblacién
para cada grupo de edad ni los elamentos de la prlmera sub
dlagonai representan a las tasas de sobreviencia para cada -
catéggria,‘esta matriz no cumple necesariamente ccn'laS'ca—

‘pacteristicas de la matriz de Leslie. En la matriz general




96

que se propone, las "fecundidades" de los brotes asi como -
su sobrevivencia estén implicitos en las tasas de produccidn

de brotes (Pij).

Estakmatfiﬁ general corresponderia~a érboies maduroa
de P. har g‘i, en los cuales va ha habldo una maycr raml—
flca01en, de tal manera que se pueden encontrar brotea d@ -
tercer y de cuarta oréen. Sﬂn embargo, como ;os 5rboles que
se estudlaron eran muy jbvenes, v en sus copas aodavza no se
‘preSentaban este tlpo de brotes, al modelo matricial que -
,deseribe su produccidn de brotes se'puedeycbservar~en la fi
gﬁfé 17. El modelo es bAsicamente el mismo, solamente qﬁe -
len vez'dé eonﬂidebarse S'categorias de brotes, se copsidérg\
ron 3: punta, ériﬁarids y secundarios. Comd ya se habia di-
/ohovanteriarmentesven las Gltimas 2’categorigs’d§‘altura siV
se lieganon a. encontrar brctes de tercer orden pevo ‘por ser
tan escasas (1 brote para la quinta categoria de altura v 3

brotes para la sexta’categorla,de altural, se‘deczdlo,que -

seria mejor incluirlcs como brotes secundarios.

Al igual»que en el modélo anterior, la diagonal prip
cipal representa lé permansncia en cada una de léS‘catego~»
fias de\brotes ¥ 1a'primera»subdi§gqnal representa. la ﬁranQ
sicidn de una ﬁategorla a otra. Asimismo, esta matrlz al ;—
multipllcarae por el vector columnar, en d@née,se expreaan
el nﬁmero de brotes por categorla, dara como resultado atroj

vector columnar que exprese la dlstrlbuczon de los brotes -
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Fo.o 0 0 Nyt 1 Pg,t+1
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En donde:

Para la matriz:

;3 = Tasa de produccidn de brotes de orden 1 por. bro-
1 tes de orden i ’

P.. = Brotes de orden i al tiempo t

" Brotes de orden § 2l tiempo t - 1

Para el vector columhar:

n. . = Nimero de brotes de order i al tiempo t

1,.,T
. = Nmero de brotes de orden i al tiempo t + 1
i,t+1 5

FIGURA 17, MODELO MATRICIAL DE LA PRODUCCION DE BROTES PARA
ARBOLES JOVENES (B a 20 afios) DE Pinus hartwegii
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por categoria, a la siguiente generacidn o a la siguiente -

fpoca de crecimiento.

Pcriotfa'lado dado que los brotes de la punta te--
nian un ccmport&mlento tan ccntrastante y diferente a 1ou -
brotes prlmarlos y secundarios, y cons:derando gque esta ca-
+egoria {ramilias punt a;, de acuerdo a como se analizd la
1nfcrmac10n p&r& dsscrlblﬂ €l crecimiento de la copa, ihw—,
clu;a tanto al brote Lider come a los broLes primayioshqueh
el lider habﬁa pro&uclda ‘durante la 8poca de crecimiente, -
se conslderé un& nnev& categoria, llamada de brotes prima—l
/rics~§ﬁnta3 la cual’ae‘ihelayéken ei,modelovmatricial como
se-pue&e ver”eﬁ laffigura‘18§ ﬁste modelc sigue siendo bési
cémaﬁtegei misﬁé, Splamente que ahara;an vez de tener una -
matviz de 3 x 3, sé tiene una de 4 = U cuybs elementos son!
equavalentes. Lo ﬁnlco gue’ ‘pambia es que los brotes prima-
rics gue antas estaban agrupadcs ‘en una- sola categoria aho~
_ra se encuentran divididos en dos categovias: los brotes -
primarios péépiameﬂterﬁichos y‘los bfotés primaviés-punta -
(brotes primariocs qﬁe recién proceden de la pumta).

N ‘ ' :

En la figura 18, nuevamente la diagonal pﬁincipalfrg,
presenta la permanencia en cada clase de brote. El cero que
‘agarede,eﬁ la Segﬁnaa cqlﬁmna;y Segundovrengléthsqbpe la
diagoaal pfiﬁéipal, ée debeva que los hrofes primaﬁios~§unta‘
no.tienen.hingunérpasibilidad de producir brotas‘de,la mis-

ma categoria, ya que a lggsiguiente &poca de crecimiento -




: e
P n 0 0 a n
9,0 0.t o, e+l
Fio e 0 0 Bt F Pa,tet
: 0 Pasa Foo2 0 LN Ny g1
1 0 P P, P n >
: 3,1 3,2 3,3 3,t n3’t+1
; N U By S pu S s
s En donde:
Para la matriz: . .
_ T Pi' = Tasa de prodq001on de brotes de orden i por
- ‘ brotes de orden j
P.. = Brotes de crden i al tiempo t

ij A , ,
Brotes de orden 7 'al tiempo t - 1.

Para el (vecton columnar:

ni £ T NGmero de brotes de orden i al tlempo
¥

R iy T Nimerc de brotes de orden i al tiempo t + 1
1y y K

FIGURA 18 MODELO MATRICIAL DE LA PRODUCCION DE BROTES PARA
' ARBOLES DE-Pinus hartwegii CONSIDERANDO QUE LOS
BROTES PRODUCIDCS POR LA PUNTA EN LA EPOCA DE CRE-
CIMTENTO ANTERTOR FORMAN UNA CATEGORIA DIFERENTE
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todos ellos habpﬁn pasadc a formar ramillas primariasique -
eventualmente ée desarrollarin en ramas laterales.
‘La'primera subdiagonal y segunda subdiagonales rapré
sentan la transicién de una categoria a otra. En la segunda
»subdlagonal el {nico eLementO que tiene un valor diferenfe
de cero representa la transicidn de los brotes primarics pun
ta a brotesfsaCundarlos. AL lgual que en los modelos anterig
| res, todoé‘los demds elementos de la matriz tienen un valor

de ceroc.

El multiplicar la matriz por un vector columnar tam
bi&n da como resultade la distribucién de los diferentes ti

pos de brotes en las difereﬁtes_categcrias al tiempo t + 1.

Se construyeron los dos modelos matriciales anterip
res para cada categoria de altura y con ellos se simuld al

cveclmlenko de la copa para varlas epocas dae cre01mlento.

2. Simulacibn del Crecimiento de la Copa.

Los modelos matriciales enAdonde se consideran 3 vy
b categorias de brotes para loz 10 &rboles de la primera»c§
~tegoria de altura se muestran en la figura 19. Si multipli-
Vcamos la primera ma%rlz por el vector inicial podemos ver, -

a partiv dez veator resultante, que la punta siempre seri

reemplazada por ofra»puntag y por tanto, suwvalqr siempre



fCongidépaﬁdogS ca?EEOPfas ‘! . . - — o
1 0 o 1 1
a.e00 0,913 S 7‘ 20;33 = 22.16
0 |  0.5§0 1 0.750 BN EENT: NPT
e el 1 — e P

Considerando 4 categorias
, o g

¥

_-1 o 0 V 0 0 ”.f 1——1 wfV T 1 i &
3.600 o 0 T T - Y | 3.8
0 0.950 0.880 O |16.73 - ] S 1818

|0 0.700 o0.350 0.750 11.48 16.98

CFIGURA 19 . Modelo matricial de la produccibn de brotes para los
‘ Zrboles de la primera categoria de altura (0.258-0.75 m).
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serd de 1., Por otro lado, se ve gque los brotes primarios —-
siempre auméﬁtan en ﬁenoﬁyproporcién que los brofés secunda
‘rips, va gue de un nfmero inicial de 20.33, a la Siguiehte‘
‘generaci$n aumentan solamente é 22.16 primarids; mien{ﬁas:

1quﬁ los brotes secundarios aumen vtan de 11,48 a 18.78 brotes.

Lo mismo se’puede decir a partir de la matriz en dog
“de se coﬁsideran b Categqrias de brotes, solamente que en
este casé‘aon abS los valores que permanscen constantes. La>
punta salamente puede ser “eemplazada por otra punta ¥ Como,
el nfimero de brotes primavics punta que se praducen bon en
‘promedio 3.6, al siguiente(aﬁo la punta igualmente habrid --
producido 3.6 brotes primarios-punta.

Si asumimos que los &rboles de esta categofia de al-
tura crecen coﬁ los valores calculados paravlaS‘ma%fiCes,
vepemos que, despuds de varias genéracicnes; es decir, des-
puds de multiplicar la matriz original por cada vector fesug
tante, tendremos (como se puede ver en la tabla 9) que ia
punta siempre serd finica ? mantendri asi la dominancia épi-
cal del &rbol. Si observamos la tabla para los tlempoc 5y
15 obtendremos que 2l numero de brotes aumen AN en mEencr -
proporaidn que los brotes secundarios (como ya se habia men-
cicnado en 21 pérrafo antérior}. Ahora bien, si dbServamds
la tabhla al tiempo 19 ¥y 205 Veremnos que log brotes précticg

~mente ya no 1n§rementan en numero, v se puede aprQCLar que

los valores son casi los mismos, por 1o gue la copa eventual




TABLA No. 9.  DISTRIBUCIONES DE LOS DIFERENTES. TIPOS DE BROTES
: CON RESPECTO AL TIEMPO, ESTIMADAS A PARTTR DE LAS MATRI-
CES DE TRANSICION PROPUESTAS PARA 1.OS ARBOLES DE LA PRI~

' MLRA PATEGORIA DE ALQURA

TIPO DE BROTES

Con%lderando 3 cat@gcrlaa

PUNTA

PRIM%?IOS

SECU.NDARI 0s
Consideraadé~h caﬁagoriae;

PUNTA ‘

PPIMARTIOS-PUNTA

PRIMARIOS

SECUNDARTOS

TIEMPO
{aficg)

0 5 | 10 i5 19 20

1 1 1 1 1 1
50.33 zs,oé 3290 36.00 37.64 37.97 W
, « a3
11.48 40.20 56. 38 66.18 71,26 72,27

1 . 1 1 1 1

3.6 3.6 3.6 3.6 3.6 3.6
16.73 22.28 25.23 26.77 27.46 27.58

45,272 u?.is 47.49 .

11.48  31.863 40.76
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mente ya no seguird creciendo. Para que 8sta crezca es nece-
rio que los valoves de la matriz cambien. Lo cual efectiva-
mente sucedey ya gue sus valores son diferentes para cada -

categoria de altura.

Los modelos matriciales de los &rboles de la,segﬁnda
oategéria de altura,vse présenfan en la’fignQa 20. Todos los.
elementos de las matrices de‘estos‘érboles, a excepcién:de
los de la primera columna brotes de la punta y trotes prima
rios que ésta produce, presentan valores menores que los que
ge calcularon para losyﬁrﬁoles de la‘primeba‘categoria de -
altufa. Esta disminucidn en las con~iribucidnes_al creéiJ-
ﬁiento de la copa trae cemo'conSQCUencia, unardismipuéién
del;nﬁméro'de brotes, En la matriz en donde se consideﬁan 3
categorias de brotes podemos ver, a partir del vector resul
tante, que la punta, al igual que &én la primera categoria,
.eés reemplazada por otra punta; sin embargo los brotes prima
‘ fios decrecieron dé 28 a 23.6, al igual quexlo que ocurre
en la matriz de 4 categorfas, los brotes primarics decrecen
de 73.2 a 18.92. Esta disminucidn no se presenta para 1os
brotes secundariés,'ni en la primera matriz (de 10.8 aumen-
tan dg 10.8 a 13). Sin embargo, los brotes sscﬁndérios no
puedén incrementarse si los brotes primarios estén disminu-
yendo ya que la mayor produccidn de brotes secundarios es a
partif'de los priiarios$ debido a gue la §%odﬁcéién de secun
dapioszar Brotgs‘de sU miéma categoria es muy badja (0.403).

Estd se puede comprobar cuando se genevan distribuciones de




Considerando 3 categorias

-

1

Considerandc 4 categorias

B :
i ¢
O" . 0.800
0 6!600
‘L—-

FLGURA 20-MODELO MATRICIAL DE LA PRODUCCION DE BROTES PARA LOS
ARBOLES DE LA SEGUNDA CATEGORTA DE ALTURA (0.76-1.257m)

0.700

8.367

0,650

0.250

0,430

10.5]

28

10.8

23.2

18‘92w

13 rj




“TABLA Neo 10, DIBTFTBUCIONE% DE LOS DI?ERLNTFS TIPOS DE BROTES

CON FRESFECTO AL TTEMPO, ESTIMADAS A- PARTIR DE LAS MATRI -

. CES DE TRANSICION PROPUE STAS . PARA LOS ARBOLES DE LA SE -
CUNDA CATEGORIA DE ALTURA

T1PG DE BROTES o T IEMPO
: ' (afios)

’CQnsidevando 3 oategopiaS: . . . ’ .
PUNTA ‘ 1 , 1 1 1 , 1 1

PRIMARLOS , 28 15.80 13.75  13.41 13.35  13.35%

%ECUNDARIUS 10.80 © 11,01 8,66 . 8. 24 8,18 8.17

Considerando ¥ categorias:

PUNTA - ' 1 1 - 1 o1 11
RIMARTOS~PUNTA y.g iy Con y y oy
PRIMARTOS = - o 23.20 10.89 9.3u 9.17 9.15 9.15

SECUNDARTOS . 10.80°  g.u4 8.0l 7.83 . 7.82° - 7.82

907



los. diferentes tipos de brotes con respecto al tiempo, des-
pués de multﬁplicar la matriz por los vectores resultantes,
(tabla 10.). 8i observamos esta tabla a los tiempos 10 y 15

tendremos que tante los brotes primarios como los secunda--

rios han disminuido en nlmerc con respecto al nlmero de brg

tes que habia’' en el momento inicial (tiempo 0). Para los
tiempos 19 y 20 los valores de los diferentés tipos de bro-
tes se mantienen aproximadamente constantes. Esto quiere de

3

cir gue la copa de los Arboles gue se encuentran en esta ca

tegoria disminuye su tamafio o bien permanece del mismo tama

o~

no. -

Algo similar a lo descrito anteriormente ocurre com

flos\épboles qué‘pertenecen a la tercera categoria de altura

(fi§Ufa 21) A pegar de qﬁe los valores de produccidn de. bro
tsé‘séﬁ MAYOres a 1osgque»pfesentan los éiemgntes de las ma
triceslde los &rboles de la gsegunda cé%egoria de'altura; su
coﬁpcbtémiento es eXactémenfé’el mismo., Cuéﬁdg éé multipli-

can las matrices originales por su vector inicial, se obtig

" ne un drecremento en el nlmero de brotes primarios (de 24.8

dismihuye'a 23.5 para la matriz de 3 x 3) v cuando se ébseg
va. lo que ocurre después de varias generaciones se tiene ~

qﬁe‘el ntmero de brotes pfimarios y sécundarios,va disminu—
yeﬁdo paulatinamenﬁe {tabla 11). Esta disminucidn en las di

ferentes proporciones de brotes se presenta ya sea conside-

rando 3 categoriasz de brotes o bien considerandc % catego--.

rias de brotes. 5i las matrices conservaran estos valores



Considerandd 3 categorias

1 0 0 1 1
””” 1.800 0,895 0 24,80 - {23,580
o 0.59%.  0.769 32,20 B TSR

Considerando 4 categorias

— ey P e d
1 0 0 0 1 1
1.800 0 0 0 4 1.80
0 0.900 . 0.860 . 0 | je2o.80 1 21.u9]
0 0.900 0.450 0.770 132.20 1 27.75

FIGURA 21, MODTLO MA‘lRIQIAL DE LA PRODULCION DE BROTES PARA IOS
_ARBOLEE DE LA TERCEI\A CATEGORIA DE AuTURA (1.26-1.75 m‘)'



TABLA No, 11, DISTRIBUCIONE¢ DE LOS DIFERENTES TIPOS DE - BROTEQ,

CON RESPECTO AL TTEMPO, ESTIMADAS A PARTIR DE LAS MATRI -
CES DE' TRANSICION PROPUESTAS PARA LOS AREOLES DE LA TER -
C?RA CATEGORIA DE ALTURA '

TIPO DE BROTES

Considerande 3 categorias:

PUNTA -
 PRIMARIOS

SECUNDARIOS

Considerande 4 categorias:

PUNTA
. PRIMARIOS~PUNTA
PRIMARIOS .

SECUNDARIOS

TIEMPO
(afios)

0 5 10 18 18 20

1 1 1 1 1 1

24. 80 19.74 17,14 15.81 16.23  15.13

32,20 49,95 47.81 43,68 B1.22  40.7k

N .

1 1 1 1 1 1

4 1.8 1.8 1.6 1.8 1.8
- 20.80 16.70 13,98 12071 12.19 12.10

32.20 B2.,21 38.19 34,39 - 32.4y 32.08

60T
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las copas de estos arboles no, crecerian, aunque esto no es -
nécesariamenteiimplica‘que no hubiera un incremento en bio-
masa lefosay, ya que de acuerdo con el modelo de tubos {th—
nozakl gg.Agl. ig6h a y b) el volfmen del tronco puede aum -
Vﬁentar aunque no haya un cambio neto en el tamano de layco—

pa.

Los resultados que se obt uv1eron para la ouarta ca-
tegoria de altura se mueatran en la figura 22 v en la tabla
‘12; De acuerdo con lakfigurélpodemcs cbservar que, géﬁiranig
mente a lo que se encontrévﬁara la cétegaria‘li ﬁ III;. los
brotes secundapios decrecen en m&yor.prbpobciéh que iés'brg.
‘teStprimaricsg ya que a partir del wvector resultanteleﬁﬂdcd
de ge considepvan 3 nategorias, log brotes secundarlos decre
cen de 78.2 & 69.82, mientras que “los primarios decrecen de

27 . 8 a 27. 3" 1o mismo sucede cuando se ccnsmderan 4 catego-
rias de brotes. La expllcaclon a este tipo de resultagps es
que tal/vez los érboigé qué se encuentran en las cétégérias
de altura IT y IIT requieren de los productos fotosintéticos
producidos por el fellaﬁe para incrementar el vo;ﬁmen‘del -
tronco. Si asi fuera, la mayor produccidn de los fotosinta-
‘tos estaria determinada pdr 2l follaje de los brotes secun-
darics y éonforme &l &rbol creciera v oambiara de categori
de altura; liegariavﬁn momento en que la cantidad de brotes
§rima§igs (que son los que principalmente dani origen a los
SecunaariOS) ya‘ﬂo‘seria sﬁficienté para que los brotes, se

cundarios, se siguieran produciendn a partir de la ramifica




Considerando 3 categorias

pomo

1

Considerando b categorias

“1.1¢60

0 0

0.838 0

0.486 0,720

-

0 0
0 0
0.780° Oh
g.260  0.720f

AN

23.80

J78.20

69.82

27.30

L

22,56

6E6.89

FIGURA 22. MODFlQ MATRLLIAL DE LA DRODDCCION DE- BROLES PARA LOS
ARBOLbb DE LA CUARmA CATLGORIA DE ALTUPA (1.76~-2.

25 m)

Tt



TABLA No. 12. DISTRIBUCIONE@ DE L0S DIFERENTES TIPOS DE ‘BROTES

CON RESPECTO AL TIEMPO, ESTIMADAS A PARTIR DE LAS MATRI-.
OE8 DE “TRANSICION PRGPUESTAS PARA LOS ARBOLES QE LA CUAR—
TA -CATEGORIA DE ALTURA .

TIPO DE BROTES

Considerando 3 categorias:

PUNTA
. PRIMARIOS

SECUNDARIOS

Considerando 4 categorias:
PUNTA ‘
PRIMARTOS<PUNTA
PRIMARIOS

SECUNDARIOS

TIEMPO ‘
(afios)

0 5 10 15 19 20

1 1 1 1 1 1
27.80 25,97 25.22 2491 24.80  24.78
178,20 52,50 45.88 43.91 43.3% 43,26

1 1 1 1 1 1

3 4 'u n 4 4

23.80  19.80  18.6%  18.31.  18.23  18.22
78.20 43.79 85.42 - 33.38 32.85  32.79

217
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cién de estos. Por lo que cuando los &rboles alcanzan la 4a.
caiégoria de altura 8stos deberdn de invertir unafmayor can-
rldad de energla en la produccidn de brotes prlmarlos, v oa

ello se debe que los brotes secundarlos dlsmlnuyan en mayor

proporcidn que 105 prlmarlos para esta categoria.

Si lo anterior sucede es 18gico suponer que la tasa

" de produccidn de brotes que se presentan en los modelos ma-

‘triciales para la cuarta categorfa tendrln qué cambiar al -

siguiente afio, va que de otra manera ocurriria lo mismo que

en las demds categorlas . 1a copa tenéeria a ir dlsmlnuyen-

do afio con aﬁo.

Los resulfados‘para los &rboles de la quinta categg
ria de altnrafse mueatran enAla Ffigura 23. En este caso uno

de 103 cineo arboles perélo la punta cuando ge. inicid la é-

' poca de creclmlentc v a ello se debe que lcs valores para -

el ’ prlmer elenento de las;matrices sea de 0.8. E1 hecho de
qﬁe laxpvobabilidad de que la pﬁnt& Se reemplace a si misma
sea de 0;8 fraeria‘cgmo'consecuencia la muerte del &rbol -
{(tabla 12%), pues ello significanié que la contribucibn de:
la punta al cr901m1ento total de la copa fuera demasiado pe

quefila. Esto puede clertamente gourvir en algunos arboles,

mis no en un aI‘DOl s5anc creciendeo vzgcrosamente ¥ gue pres-

tende representar a aquellos sobrevivientes con una esperan

za de vida alta, A.?artir'de la ‘tabla se puede ver como a

cada intervalo de tiempo, la produccifn de brotes decrece



‘Considerando & categorias

e : ‘ ’ ; e T - |

0.800 ] 0 'a;ao ' 0.8k

37 B 0.j765‘ 0 29.20 | . lzt;,’mv
| L o 0.588 ' 'a,ﬁbm &_s;é.go; 7;,..80“22“

Considerénda ) categorias’

?'.8001( I 0 o W—O 80 1 [ Q.sum

3 0 0 0 3.40 2.40

0 \1 | 0.870 0 "255789 V ) 20.69

0 500 ; | 0.210 - 0.710 88.80 | 78,87
e . I I o | L

FIGURA 23. MODFLO MATRICIAL DE LA ?RQDUCCIQN DE BROTES PARA LOS
ARBOLES DE LA QULNTA CA”EGDRIA DE ALTURA (2 50 3.50 m)

H1T
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de una manera muy acelerada de tal forma que para el tiempo

20 practicamente va no se producen brotes. Este descenso en

la; produ001on de brotes es mis notable cuando se eon81deran

g categorlas de brctes, va que la mayor produ001on de bro+es

@learzos estd determinada por la punta de tal manepa que -

conforma la punta Tya dlsmlnuyendo", el nﬁmero de brotes -
primarios-punta que produce a su vez tamblen dlsmlnuye, Vi

come la produccidn de brotes secundarios éeDende del ntmero

de broteS‘Drimariog que haya, también disminuye,el nimero

de’ brotes secundarlos. Lste ccmportamlento de. la copa de P,

) twegll se debe pre01samente a la domgﬂan01a aglcal gue

velerce el brote. lider scbre las Tanas 1mtera1es, a 1as cua-~

lzs mantiene parcialmente supresas en su produceidn de bro-

‘tes. Existe la evidencia de que el nfimero de yemas latéra-

les que -se forman dependen de la actividad que mantiene el

&pice vecino terminal (Brown et al., 3967;\Canne11,'397u}.

COmo en este caso la pboducei6h de brotes»secundarios,dépen
vda de la producc1an que haya de brotes primariocs, la cual

'a»su vez depende de la act*v1dad del brote llder, ¥y coms la

probabilidad de que el brote 1ider se maﬂtanga como tal tien

de a ser cero (tabla 183); entonces la copa del 4rbol tende-

rd a morir cuando se pierda el brote lider del &rbol.

Sin embargo, cuando se muere el brote lider ya sea

por depreda01on O por tvaumatiamc§ alguno de los brotes pri

,marlos~nun+a reenplaza & este, de manera que la donminancia

apllcal del arbal nunca se pierde, Esto se encontrd para el



TABLA No. 13, DISTRIBUCIONES DE L0S DIFERENTES TIPOS DE BROTES F
CON RESPECTC AL TIEMPO, ESTIMADAS A PARTIR DE LAS MATRI ~ T
CES DE TRANSICION PRQPULSTAS PARA LOS ARBOLES DB LA QUIN» . N
;TA CATEGORIA. .

TIPO DE BROTES : L O TIEMPO

Considerandc 3 calegorias:

- PUNTA n : 0.80 0.26 0.09 0.08 0.006 * 0.005
PRIMARTOS 29.20 12.16 4,68 1.76 - 0.73 0.58 5
SECUNDARIOS 88,80 47.65 21.23 8.62 . 4.01 3.28

Considerando ¥ categorias:

PUNTA ' , 0. 80 0.26  © 0.08  0.03 0.006  0.005

PRIMARIOS-PUNTA | 3.40 0.99 0.33  © 0.12 0.06  0.06
PRIMARIOS . 25.80 CBL00 2.56 0.86 0.35  0.20

SECUNDARIOS o §8.80  32.22  10.96 3.70 1.54  1.26
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&rbol que perdid la punta durante el estudio ya que al final

de la época de crecimiento este arbol ya presentaba un brote

Ui

Iider en su copa. Por esta razdn el modelo matricial se ve-

 §oﬁsider6 y se le did el valor de 1 al primer elemento de las

‘matrices’como se puede ver en la figura 24. Con esfe ngévo
i ’ v ”valor se obtuvo la distribucién de los brotes con respecto -

~al tiempo para los drboles de la quin{a categoriavde altura.

;De acuérdo c@n la tabla 14, se puede vér»que nuevaﬁente
 EaEppoéucci6n de bfotes‘decrece al igual de lo qﬁe sucede pafé
1$§ categorias dewaitura Zi v III. Sin embargo, aigo curioso

‘ﬂésfqué la edédlprbmedio’deAios Zrbolez de eéﬁaVéategoyia,de

altura es la misma que la edad promedio de los &rboles de la

S

Loudrta categoria de altura, gue es de 1€.4 afos (tgbla 3),

0 ;’aamiéntras que la altura de los &rboles difiere, entre ambas ca

- tegorias, por un metro en promedic. Estecs resultados apoyan

~lo que se habia discutido antericrmente al tratar de explicar

' la mayor produccifn en el nfimero de brotes primarios que se -

habian obﬁeni&o para la cuarta categﬁria, en el sentido de
%J ' que los &rboles dedican su energfa para la produccidn de bro-
éi V tes primarios, ios cuzles se reguisren paﬁa que el‘tallo,pfin—
éipal se elongue; y una vez que &ste hava incrementado ehllon—
gitud se empiezan a producir los brotes secundarios ramifi -
i cindose asi{la\eopa-paré~pﬁoduairﬁlos nutrientes que se nece-

sitan para gue el tronco incremente en volumen.

Los rasultados que se thuvieronvpara los drboles de la




Considerando 3 categorias

Considerando 4 categorias

1.500

FIGURA 24,

0.765

©0.588

0.670

©§.210

MODELO MATRICIAL DE LA PRODUCCION DE BROTES- PARA LOS
ARBOLB% DE LA QUINTA CATEGORIA DE ALTURA C2 50-3.50 m),
UNA VEZ QUE LA PUNTA BE HA REEMPLAZADO POR UN BROTE

0.710 |
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0.710 |

PRIMARIO-PUNTA

29,20
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1 25.80
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. TABLA Nos 14. DISTRIBUCIONES DE LOS DIFLRENTES TIPOS DE BROTES -

CON RESPECTO AL TTEMP(O, ESTIMADAS A PARTIR DE LAS MATRICES
DE. TRANS STCION PROPUESTAS PARA LOS“ARBOLES DE LA QUINTA CA -

~ TEGQRIA DE ALTURA UNA VEZ QUE LA PUNTA HA SIDO RFEMPLAZAﬁA
POR UN BROTE PRIMARI@ PUNTA.

TIPO DE BROTES

Consideprando 3 categorias:

PUNTA
PRIMARIOS

SECUNDARIOS

_Considerando 4 categorias:

PUNTA
PRIMARTOS-PUNTA
PRIMARIOS

SECUNDARTOS

TTEMPO
- {afios)
0 5 10 15 19 20
1 1 1 , 1 1 1
! ) : , funy
29,20 17.28 . 18.95 13.07 . 12.87 12.84 =
' 88.80 52.27 34. 58 28.48 26.83  26.62
1 1 1 1 1 1
3.40° 3 3 3 3 3
25,80 . 11.43  9.40 9.13 9.10 9.10
§8.80 - 38.38 25.59 22.80 22.29  22.724
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sexta éategoria de altura se muestran en la figur§ 25;f En es-
te casc, a diferencia de lo que ocurria para las categdrias de
~altura II, ITI, IV v V, hay un-incremento en e;‘nﬁméfé de bro
tes que se proﬁgcen C?rimarioé'y sacundarios},'el cuai se man
tiene coﬁ el transcgréo del tiempo, como se puede yér én ia)
fabla115. En esta tabla se puede apreciar que la prodg@cién
defbrotes secundarios es propcrcionalmente ﬁayor que 1é5pro -
duccibn de brétesrprimarios. Como ocurria pa?é lavéétegofia

de altura I.

Los resultados’que,se‘obtuvieron a partirﬁde 1Qs ﬁodeloé
matficiales v de ias simulaeioﬁes del‘creciﬁieﬁtb de‘la cépa
a través de la produccidn -de brotes sugieren que 1o§ Zrboles
pequefios correspondientes a la primera categoriaggéiﬁltﬁra,
{0.25 a 0.75 m y con una edad promedio de 6.2 afios) §§a1sé -
gncuentréﬁ compitiendo en el estrate herbiceo, ?equiéven de -

una gran prodiceifn de brotes v de una copa vigorosa para po-

der emerger de éste, Una vez qué iogran Sobrepaséf azla_ve -
“getacifn que compite con ellos, los Zrboles utilizan sus re -
éursos paba inorementar su altura, para ello la éop& deja de ..
' pamificarse comg, sucede en las categorias IZyrzli,'IV A
‘§8.76 2 3,50 m ¥y con una edad entre 10 y 17 afios). Ya que los
frboles han alcanzado cierta altura (3.51 a .80 m}, nuevameg
te empiezhn a producir brotes de una manera mds acelerada para
evitar. la sobreposicibn del follaje con copas de otros &rbo-

les; como pucede para los &rbeles de la VI categeria de altura



Considevando 4 categorias
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MODELO MATRICIAL DE LA PRODUCCION DE BROTES PARA LOS
ARBOLLS DE-LA SEXTA CATEGORTA DE ALTURA:(3.51-4.50 m)’



TABLA No. 15, DISTRIBUCIONES DE LOS DIFERENTES TIPOS DE BROTFS

CON' RESPECTO AL TIEMPO, ESTIMADAS A PARTIR DE LAS MATRI ~
CES DE TRANSICION- PROPU?STAS PARA 108 ARBGLEb DE LA SEXTA
CATEGORIA DE ALTURA.

TIPC DE BROTES

Considerando 38 categorias:

PUNTA
PRIMARTOS

SECUNDARIOS

Considerandc 4 categorias:

PUNTA
PRIMARIOS-PUNTA
PRIMARTOS

SECUNDARIOS = .

TIEMPO

0 5 . 10 16 19 20

1 o1 T 11 1

37.80 43,17 . B7.0%  149.85 51,52 51,87 . o
169.00 235,45 279.09 309.08 326.52 326.52

1 1 S 1 ERE

3.8 8.6 3.6, 3.8 3.6 3.8

84,00 41,11 4. it6 50.62 53.25  53.83
169.00  210.39 on5.75 . 273.36  292.87 296,95




(19.6 afos en promedio). Estos resultados concuerdan con lo

que obtuvo Mitchell (1971) papa Pseudotsng& menziesii, va que

2l encon*ro que existe un ripido 1ncremento en la produccidn

de yemas terminales en etapas tempvanas del desarrolim de los
&Pboles (araoles de & a7 anos)g que con la vdad dlsﬁlnuye -
esta capac*dad de produ001on de yemas {tabla 2. Asimismo5

igs‘resultaddsbobteﬂiéos para P. hartwegii también'conéuerdan
con los que~%b£uviéronACQchrané y Ford (1978) para Picea sit-
chen31s.“E1ios‘aroponen que existen 3 fases en/el desarrollo
del dosel de una planta01on de arbOLes de esta espec&e duran-

te los prlmeros 15 afios:  un periodo 1n101a1‘durante el cual

elhiﬁcrementét en'alfura es muy'ﬁequeﬁos v dende se presenta
dna gran sobrpgsiéiéﬁ‘del folléjéf(i a 6 afios); uﬁ\segundo’pe—
risdo dufaﬁté el cual el inbremenfc en altura es muy acelera-
do (” a 1“a*os) v un tercer periodo durante el cual se ‘presen’
ta un lncremento promedlo estable en altura y del cual depen«
de%a, por 1a Droéuc010n de brctes en la copa, la jerarqu1a -
que alcarnce el arbolrdentro de la plantac1én. Estas SVfases
aparentemente también se presentan en el desarrollo de la co-
pa.y en el greclmlento de P, hartwegll. Lo que habrla que ve-—
'rlflcar es lo que esta OCUPPlendO con los. arnoles de las ca -
tegorlas 1nﬁermedlas (II, I1L, IV vy V) en cuanto a su creci -

miento en -altura y en cuanto a su crecimiento radial. Para

ellc habria 'que analizar detalladamente como ha sido el cam -.
bio en el velumsn del tronce de estos &rboles v corvelacio-

- narlo con la dinfmica de 1a copa.




Por otro Lado, a partlr de los resultados aue se obtu -
vzeron al 51mular el creclmlen+o de la copa multApllcando 1&8,
) matrlces por sus vectores vesultantes para obtvﬂer la d15+r1~

bu01on de los brotes a dlfeﬂentes tiempos, se puede aeelr que
las propo?61anes de cada tipo de brotes s1enpre fueron muy - va
\roables enf%e categorlas de brotes. De tal manera’que lanpnn
- ta 31empre mantuva una probablllda& de permanenc;c dentro de
.y su‘clase lgua; a la un;daq {con excepc;on de los casos en que 
se llegaron a morir los brotes lider de alguncs érboléé,llbs\
cﬁaiés péra el final de la ép003 de CP601M¢EHTO ya hablan -
,‘8160 reemplazados por algun brote primario- pupta} Es decir,
que la panta siempre mantuvo la dominancia apwcal del arbol ¥
par elle sienpre fue unlca. Debléo a esto v a que las p@o@or
clones de brotes prlmar;os 'y secundarios varlankenormemente
(decre;ienda o aumentando) de manera desy@opd;cicﬁadé con' res
peotp}a la punta, la copa no es ca@az de alcanzar una estrnc~r

_tura estable de brotes de manera natural.

Hay:ciertas evidencias teéricasxde que la estructpﬁakés—f
table no se élcénza‘durante,la vida de un érbclv Esto se com
prueba cuando log medelog matr:clales se ﬁultlﬁllcan por si
mismos 512 veces, dando como resultadc una matriz de menor ram .
go,.anfdonde ¢l primer elemento de 1a prlme@a cclumna reﬁresen
ta el autovalor COPPGSWOFdleDte v todos 1oc element03 de esta
c@lumna rebresentan a los autovectores que QeSC”lben la d s -

trlbuc*on de brotes para cada t;ﬁo {punta, Dr*mar10a«punua, -
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'primarios vy secundarios) una vez que se ha alcanzado la estruc

tura estable de la poblacidn de brotes. Tsto se ppesenfa con

més detailg en los Apéndices C y D.

tbe acuerdo'COﬁ lo gque predicén estos modelos, el autova -
flor:correspandienTE'a 1la distribu&ién estable (A_) tiene uh -
‘valoflde 1;_'Esfo significa gue la tase de crecimiento de la
copa seria igual a cero, cuando se azcanzasgyla;ésfructura a5
lfable,>después de aproximadaménte 500 &pocas de‘cfecimienfo.
:Sin embargo, esto no ocurre de manera natural yé-qde los pi-

mnos no viven durante tanto tlﬂmpo.

oo é‘ El hecho de dué la copa de P. hartwegii nc-alcance la. eg~
;tabllldad Qu*are decir que durante su crecimiento, la produa—
%01on de broLes es muy camblan+e. i A ello se debe que laS‘tasas

de produocién‘de brotes calculadas para cada-éategéria s8lo -

dsscrlban el comportamiento de las ramillas para esa categorla

Es de01r, que cada categoria de altura tlene un eomportamlento
'3demogr ari cb caracterlsulco v exgkus1vo. Esto- se verifica puan‘
‘do se obsebva la distridbucidn dé?la‘poblacién de brotes (auto~
vectores) por categoria de alturé; que se obtuvo a partir de
‘la simulacidn del crecimiento de la copa {t&bla 16). En esta

tabla se puede ver como van cambBiando lasg proporciones de cada

tipd de ra@illé en las diferentes categorias de altura v que -

;COncﬁerdan‘con las 3 fases de féfmaeién del dosel del bosque -

fque se disdutieron anteriormente. Estc es, que las copas de los




VTABLA No. 16. DISTRIBUCION DE LA POBLACION DE BROTES

(AUTOVECTORLS) DE Pinus hartwegii, POR CATEGORIA’
DE ALTURA UNA VEZ QUE SrHA Aﬁ%ANZADO LA ‘DISTRI-
BUCION ESTABLE DE BROTES, DE ACUERDO CON Lo QUE
‘PREDICEN 108 MODELOS MATRICIALES.

“TIPO DE BROTES

CATEGORIAS DE ALTURA

PUNTA
PRIMARIOS~PUNTA
_ PRIMARIOS,

SECUNDARIOS

T A‘ ‘ 11  111 v v i ~ovr

1 1 1 1 1 1

3,60 4 " 1.80 o3 . a0
‘28;56 'sfiu ‘11;5§ 18.18 - 11.52 ‘jv 65,62
V:uéiss ;' ) ?;82  O seee é?.@ﬁ.'f \'27L9§1 »35345.22

2L -
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arboles que constituyen las categorias de altura I y ¥I son -
comparativamente mis vigorosos gue los &rboles de 1as.catego~

rias de altura II, III, IV y V. '

A su vez, ;e puede Qbservar como se plerde la 1mportan01a
‘de la punta conforme 108 arboles incrementan en edad de tal
‘manera que cuando estos alecanzan la sexta categorla de altura,
la punta,es'desmesuradamente menor en proporczén,_a la canti -
’dAd de brctes’secﬁndarios; los cuales incrementan dé‘manefa ma
‘siva. Esto.confirma que la dominancia apiéal en é. hértﬂegii,f‘
se pierde cdnfqrme el &rbol envejece y quezlas prédicciones;de
estabilidaé que se:obtienen a ﬁartir de los modelos matriéiales

-

‘dependen -del grado de ramificacifn de la copa.

Ya para finalizar, se puede consiéerar que eétcs resulta-

éos concuerdan con 1os que Malllﬁtte ten prensa b} obtuvo para

Betula pendula, una especie .que 1o presenta dominancia apical.
"Ella encontrd Que existia uné distribuciénlesfablé,deAbrotes Q‘
dentfo:de la copa ae drboles que presentabgn brotes hasta de
sébfimd'ordén y cuyas alturas eran de 4, 6 y 10 m. ‘En el ca~
8C de esta especie su copa se encu entra wucho més ramificada
QUefla de P. hartwegii y a eso0 se debe que la poblacién de bro-
teSVSQa capaz de alcanzar una estructura aétable;‘ Por lo an-
herlop se puede aflrmar que la tbhden01a hacla la estabilidad’
de la pobla01on dé’ brotes depende del grado de ramificacién de
la copa y de la pérdida v/o ausencia del fepdmenc de dominan -

cia: apical.




YITI. CONCLUSIONES

La idea‘de cansidera‘ a una planta como una chlac1on ue
partes representa una forma dlfenente de anal_zar el crecimien
to vegefal y Derlte una mayor oompren31on de las respuestas

que presentan las plaﬂtas & élstlntos fao+orc¢ émbiehtaless

Las principales conclusiones que se derivan del anilisis.

fenoldgico de la copa, de Pinus hartwegii son:

I;W Los Drotes de la cepa de los arboles de esta espeo;e
presentan un tlpo de cveczmlento fljo CLanner, 19f6}, ya que
estos se producen anualmente como el resultado de la el@nga -

én de una yema gue ha paqado por un pericdo de latencia du~

rante el 1nv1ernq,para formar un brote durante la prlmavera.

2. El perfodo de latencia de P. hartwegii ‘ho se prolen-

ga por mis de una &poca de crecimiento.

3. Loé &rboles jéyenea {1 a 20 afios} proéuéen‘ﬁnieamenQ
‘te brotes pvimavics*y secunda@ics dentrg de. su copa_y/conforw
‘me aumentan su edad producen una mayor cant idad de brotés de
- tercer y @e cuarto orden.‘ El aumento en 1a produceidn de bro
tes gortos dentro de la copa trae como oonsaéuenei& una pér -
,di&a paulatina de la Qominanoia apicals ésto‘se ménifiesﬁa\cﬁ
mg un cambio en. la forma de la copa: de una forma cénica en

168 &rboles ijdvenes, &sta pasa a ser esférica en Srboles vie-
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'f' ‘ ‘ u., El patﬁon de. pamlflca61on de P. hartwegii es un pa-,

-

trdn excnrrente (Brawn et al., 186?) -ya que el‘bvéte 1ider

g del tallo prlnnlpal ejerce una marcada dominancia aplcal 80 -
bre el rasto de lQS brotes sobrepasaado en crec1m;ento a las

v [ ramas . laterales que se encuentran por debajo de &ste.

A partir del andlisis metapoblacional del crecimiento-de

oo %; la. copa de P. hartwegii, se puede concluir:

1. La formé de los pinos esta daterminadaApor lé prcpér—
01cn de brotes que nacen y mueren. nstos camblos en el nimerc
de brotes, a su vez, estan determlnados por var1ac1ones gene—
tlcas,‘por var1aczones flSlcaS entre cada epoca de crecimien-

: to, por la edad y 1a p03¢01on de las ramlllas dentrc de la co

pa y por 1a edad del arbol.

2.0 E2 créqimientOtde las partes de uﬁa copa se puede ~-
ajustar a una curva de cfecimien{o logistico., Para el éaso
de los. brctes de P. hartwegal, el crecimiento en uﬁ inicic es
muy rapldo y despuee de hace més 1e “to hasta que los brotes -

alcanzan un tamano estable.

3. Losg brotes de da copa de esta especie presentan un -

comportamiento demogrdfico caracteristico dependiendo de su

vl funcionalidad dentro de la copa. El crecimiento y la produc-
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ciénlde"bvotes es muéhd‘més.vigﬁrosa«ﬁn_laypunxa ée los &rbo-
" les que en cualquxer rama lateral. -La diferensia primordial

_en el’ compomtamieﬁto de lss brotes esta determ;nada por ia - -
longltud*ovel tamano méximo gueaalcanzan ai;desaproll&rse ¥
no- porque- presentep tasas de cre61m1ento dlferentes.‘

B EstaS‘dlferenc1as en. el creelmlerto de os brotes, se -
debeﬁ tal vez, a la pradu0016n dwferenczal de hormonas del -
cre01m1°nto que se estan formando durante la elongacwon de 108
brotes; aungue para poder afirmar ésto con toda certeza ha -

bria que estudiar la fisiologfa de los brotes.

4, Las acfculas @resentan un esperania de vida de 2 ~—-
.anos. La caida del lollaje ocurre antes de 1n01arse la epoca
de crec;mlento Subsecuﬂnte & estos z afios de vida de las aci-

cufias, y es repentina vy no sigue nlngﬁn patrén,

Con relac1on a los modelos - matr1c1a1es que aescwlben 1a
produ001on de brotes de la copa de P, nartwe ii, se puede de»
01r;que—las tendenc1as que predicen &stos; se pueden inter -

pretar morfoldgica y ecolfgicamente:

1.1 A traves de los nodelos se concluye que la produc -
cibn de bpotes cortos es mayom a meuzda que los arboles cre~‘
cen, vy debido a estos cambaos en las proporciones del tlpo de
bfotes y a‘Ia fuerté,dominéncia‘apical que ejerce el brote 1%
(der; la«copa de E. hartwegll Ro alcanZa una_eétfuétupa e$table)

de brotea de manera natural.
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2. "é ?arfir'de 1as diferencias que se presentan en 1la —-—
'ﬁrbﬁuCCién de brotes por categoria de altura,ise puede con -
@lﬁif qﬁe“g;‘hartwegii‘presenta varias fases en su patr6n<de -
pramificacidn para la formacidn del dosel del bosque. En &r-
bcles'pegueﬁos,lde 1 a 6 aflos de edad, se presenta una gran -
:prodﬁCCiéﬁ de brotes ahuales largos en la copa ¥ una,reténéiénV
:del follaje por mds de 2 afios. Este deaaﬁrollo vigoroso de la

copa, les permzte a eskos drboles lograr scbrepasasr a la ve ~

geta01on que compite con ellos y emerger del estrato herbiceo.

‘La siguiente fase en la formaoién del dosel en la comuni-
dad éomiepza cuando los éﬁéoles, con una edad dé 10 a 17 afios,
disminuyen su producciéﬁ de brotes en la copa, probablemente
invirtiendofsus'recursosAenergétioos en el crecimiento loﬁgitu—
dinal ¥ en el incremento en -bicmasa leficsa.  Esto. habria gue
analizarlo mediante el estudioc del crecimiento en el tronco.

Una vez que los érboles‘han alcanzado una edad aproximada
de 20 afiosys el follaje de &stos empleza a sobreponerse de mane-
ra«qie;.la siguiénte fase en la fermacidn del dosel del bosque
incluirfa una zceleracidn en la produccidn de brétes dentro de
la copa de estos &rboles para evitar la scbreposicidn del folla

je.

Finalmente, habria que considerar que los modelos matri -

ciales presentan las siguientes limitaciones:
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1. En el cilculo de las tasas de produccibn de brotes no

se consideran las varianzas que hay alrededor de estos datos.

o " 2., 8Son modelos en donde se uwtilizan valores discretos, -
por 1o que un ligerc cambic en las tasas de produccidn modifi-
can considerablemente el'comportamiento de la poblacidn de bro-

;5 ' tes vy

3. Estos modelos resumen el crecimiento de un &rbol sola
mente para un tiempo especifico, y en este caso. para una scla

época de crecimiento.

Por lo que si se pretende predecir de una manera més real

"lo que estd ocurriendo con la dindmica de la copa de P. hart -

S wegii, habré que superar las restricciones implicitas en estos

" modelos.
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X. APENDICES

APENhI€S A. MODELO MATRICIAL PROPUESTO POR LESLIE
{1945} PARA ﬁESCRIBER EL CRECIMIENLO PGBLACIONALn

 $§ ﬁatfi; prppuesta,pdr Lééliesggguél QueVéeédribe el cfe;
cimiéﬁtofpoblaciona;”tieneiias;Siguieﬁtes cara¢te€£ética8: Es
ﬁna matriz gugdrada en donde los ‘elementos déi.ﬁfimér réng;én
representan ias tasas‘reproductivas~Cfécundidades} de‘ia PO -
‘bla016n pava cada grupo de edad, y los e;ementos de la prlme~'
ra subd1agora1 representan a las tasas de sobrev1veﬁcla tam -~ -
blen para cada grupo de edad" Todos 103 demés elementos de la

‘matriz tienen un va1or de 0 (flgura~1s3};

Cuéﬁdo;esta ﬁatﬁizfde‘transi§ién G de’pré?écaiéﬂ;{A), se
nmultiplica por uh vector columnar Cntl, cuyos e}emeﬁéps repfe—
sentan ellnﬁmere de iﬁdividuca de cada,categoriaral tiempo +
¥, gue pOPVtan%o>definén la estructura de la poblacién‘en ese
1l
‘que define el cambio en el nfimerc de individuos de cada cate-

tiempo, se obtiene como resultado otro vector columnar {(n
goria al tdempo t + 4.

8i esta matriz de transicibn se multiplica cada vez con
el vector resultante se podrd predecir el crecimientc y la -
estructura en cada categoria de edad de la poblacibn, a dife-

rentes tiempos.
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By Fpo Ty oFe Rlfng [T, te1
1,t | M,

“2,t | P2t

0 P, 3t =‘n3’t+1
0 0 B .. .P_ . @G n n, s
xj-i O 2% 4 '__x,t+1__i'

"F. = Eecund‘id-ad de los individuos en la edad x
P_ = Sobrevivencia de ,ics‘individuc}s en la edad x

Nfmero de individucs de edad x al tiempo t

=)
u

= Nfmero de individuos de la edad x al tiem-
po t + 1.,

In‘tefvalo de valores que pueden tcmar Px v E"x
o < Py < 1
F, 2 0

FIGURA 1 A. REPRESENTACION DEL MODELO MATRICIAL

PROPUESTO POR LESLIE (1945).
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Por otpo laéog dado que la matriz de Leslie es una ma -

triz cuadrada y suyos elementos son positivos, tendrd un ei

genvalor y‘ﬁn eigenvector caracteristicos, los cuales se ob
‘tieaen‘pna vez'qﬁ& la poblacidn haya alcanzado ﬁna}distrihu -
; cibn esfable de edades. Seglin Pielou (1977), &sto queda de -
finido'06m0: »

Lim At ngei n

bt 5

En donde: . A = matriz cuadrada

t = tiempo

ng o= vector columnar que deseribe la estrué -

tura de la poblacibn inicial
n_ = vector columnay que,describé ia esgtruc -
tura de la poblacidn una vez que se ha
alcanzado la distribucibn estable de eda
des

Una vez que se ha alcanzado la estabilidad en la distri-

~bucibn de edades, se puede escribir:

En donde A,reprasemta al eigenvalor, raiz latente o va-
lor caracteristico dominante de la matrfz, el cual estd vela-
cicnado con la tasa intrinseca de crecimiento poblacional, de
la siguiente manera: - ‘

R - iy
Loz e

r = 1In A



ing

" En donde: r = tasa intrinseca de crecimiento poblacio-
- nal

®
il

base de los logaritmos naturales,

v APENDICE B. AREA FPOLIAR DE LOS FASCICULOS DE Pinus
hartwegii. : ‘ o

1: SIGNIFICANCTIA DEL MUESTREO DE ‘FASCICULOS.

edio por fasciculo

e |
B W
5 g :
i) o
i et
i g i
2 w2
)
i @
T
3 i
; v ) ‘ P T T
1o 20 3d ia fo

Nfimero de Pasciculos
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OBTENCI@N DE LOS FACTQRES DL CORRECCION: DEL
‘ AREA FQLTAR OBTENIDA CON UN NEDIDOR DE AREAS LI- COR MGDELQ
LI-3000.

Para reallzar la medlclcn del fArea foliar de los Faseli-
culos de P. hartwegll se pe@cedlo de la 31gu“enae manera'
: Las ac1culas que 1"{31:*1:1a}*>a,n cada fasc4culo eran sepapadas
y se ;esrhacla pasar por el medidor, el cual ragistraba)la .

- proyeccibn de‘la_sombpa:de cada una de ellas.

Vistos los fasciculos en un corte transversal lucirian

de la siguiente manera:

Con 3 aciculas « Con 4 acgculas
' /

Al separar las aciculaa 1o gue el medidorlregistraba éra
 la proyeccibn de 'a' por '1f, el largo del fasciculo, 3 & %

veces, seglin el caso.

"El problema puede resumirse de’' 1a manera siguiente:

=
(1]
(o8]
Qs
H
o
:‘b‘
¥
&=
o
‘.J
o~
s
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En donde: A' £ drea medida por el medidor
a = ancho de la acicula
1 = largo de la acicula

‘Y lo que desgea averiguarse‘es el vélgr de ﬁné congtante
(ci que, multipiicada porvel &rea medida p6r>éi medidor (A%},
de‘el‘érea réal total del faseiculo (A). A
Eg decirs

A = ¢ A' (2)

Puede verse éue el &rea real del faséiculokes ig&al al -

&rea exterior'del:cilindro‘que &stos forman mis el &rea inte=
rior de las. aciculas. » »

El_éﬁeé exteriof de un cilindro es igual a‘:‘

2T v 1 + 2 1T 22 R &)

En donde: ©r = pradic del fascicule

Y el 4rea interior es de & (B) veces el rectingulo defi-
nido por 'v!' y '1', es decir:

6 r 1 ) o8 r1

Despreciahdg elkérea de los extﬁemos circulares del cif
lindro (ZIIrZ; en (37, ya que los fasciculos terminan en pun— .
ta vy en el otro extremo, se insertan a la pami11a$ se tiene
 que:s o ‘

A= 2TTel + 601 6 A= 27Trl + 8rl

0 bien:



ing

2rl (TT + )

H

[o}
e
i

2rl {IT’f a3

O
t

11

rl 2(3.1416+3) rl 2(3.1416+5)

A

'12¢28319 rl. . (%)

o3
L

14.28319 vl. . .(4')

Puede verse que en cada caso 'a' v 'v' estén relaciona-

dos de la siguiente forma:

el = 360°/6 = B0° = 360°/8 = use°
sen @4 a/? : sened=z a/?
k : ‘ il
2 (0,868) = a 2:¢0.7071) = a
r T
a= 1.732 » . . . (%) a = 1.81482 v . . (5')

' Por lo tanto, yé que sz cA', entonces sugtituyendo (i)

v (&) en (2}, p&ra cada caso: ‘
Ao | A=A

12.2832 rl = o3al . .CS)  14.2032 rl = chal BN

v sustituyendo (5) en (6):

12.2832 v1 = o3(4.7320)1  44.2832 vl = cb(1.4142 )l
12.2832 rl = ¢ 5.196 r1 14,2832 vl = ¢ 5.6588 pl
12.2832 = ¢ 5.196 . 14.2832 = o 5.8568

c =_12.2832 - o =_14,2832

5.196 " 5.8568



ing

Entonces, el factor de corraccidn para cada caso est
e= 2.36397 . . c = 2.524986

-

 APENDICE C. RESULTADO DE LA MULTIPLICACTION DE LAS
MATRICES. ‘ -

Cada uno de‘los modelos matriciales originales se multi-
pllbaron por si mlsmos 512 veces por medio de un programa que
‘se corrid en l1a Burroughs 6800 del Centro d&.Serv101os de Com—

puto de la U.N.AM.

1. Modelos matriciales en donde se consideran 3 catego-

rias de brotes.

Primera Categoria de Altura:

Matriz dato: ' . Matriz producto:

1 0 0 1 B ;J
3.60 0.91 0 o |u1.38 y.8x1072t 0 g
20

0 0.50 0.75 " [s2.78. 1.5x107°° 0

Segunda Catecopia de Altura:

atrlz dato* ) Matrlz producto,
g ‘0 S 1 0 0
0.70 0 13.33 0 0
0.37 0.u0 | 8.5 o 0
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Tercera Categoria de Altura:

Matriz dato: o ’ Matriz producto: S
o - 0 1 - (—1 ~ ‘o .
' 7. 0 - o o a0=30
] 1.80 . G 87 ) 0 . o !L ih,. 40 ) 1»56}{1(} 3 B8
| 0.59  0.77 37.03 8.72x107°0 ‘g

Cuarta Categoria de Altura:

. Matriz dato: Matriz producto: L
R g N i '
'[;f 0 N D R F; : g - g
Y c.8y " 0 3;53x10w%9'ﬁ
‘ 34

0 0,43 0.72| 1.45%10 ° % p

Quinta Categoria de Altura:

Matriz data: . Matriz prcductéz'
6.80 o 0 [Z 0
s . 0.7 o) [ 0 0
0 0.59 0 g ]

Considerando que recupera el brote lider:

o o o |
mmmﬁmmmwl‘

Matriz dato: Matriz producto:
1 R ?q o {m; A o
3. 0.76 O] 16.17 0

LS

0 0.59 0l ' 32.79 0
‘ _J _ .
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Sexta Cetegoria de Altura:

‘Mai?iz~dat0: ' . Matriz producto:
0 0 "j 1o 0 0
0.9 o 1.86x1072% 5.03x107%% o
125 o.81] l2.18x1079 6ls2x107 2t 1.15x10

Considerando que recupera el brote 1ider:

- Matriz dato: Matriz producto:

T 0o .1 ) 'En 0

3.60 0.1 @ 12.58 3.2210'21

0 1.25  0.81 o gs.77 o 2.7x107%1

'2. Modelos matriciales en donde se consideran 4 catego-
1

rias de brotes.

Primera Categoria de Altura:

Matriz dato: Matriz,producté:
1 00 0 1 g g of
|s.80 0 o 0. 3.60 0 0 0
. . -0 - :
6 0.95 0.88 0 28.50 - 3.1x107%% 2.ax1072%% ¢
' : o : ' -29 -29
0 0.70 06.35 0.75 49.98 8. 5x%10 7.8%10 ol
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Segunda Categoria de Altura:

!ﬁftriz date: . o | Matriz producto:

i1 o 0 o | [ g 0 . ‘fEi 
W e o o O - of
0 0.80 0.65 0 | |e.im o a o

{0 0.800 0.25 o.40) ,:582 -0 0. K

“'Tgrcerq,Catagqria de Altura:

 Matriz dato: L : ; Matriz producte: .

0 o 1 0 EE o
1,80 0 0 1.80 0 0 o
0 0.90 0.86 11,57 2.2x107°% 2uax107% o
o 0.90° 0.u5 29.68-  1.1%107°° 1.1x107%% g

Cuarta Categoria de Altura:

‘~§atriz dato: ~ Matriz producto:

ntng

1 0 0 0 1 ‘0 o f&.

L a a @ b a VG ‘ G

0 1 6.78 0 18.18 0 o q

_O_ 1.1¢ 0,28 O.'li_Z_;_ _§_‘2.»60 - ¢ a ’ ’:. £

Quinta Categoria de Altura:

ﬁatriz dato o : _Matriz preducto: .
o0 0 0 ot |0 0 0. 0

3 o 0 9 g 4] | 0 G-

(5] 1 8‘67N G\~ 0 0 0 it

_9 1.88 0.21 0.74 0 0 0 0.
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Matrisz datos
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que recupera el brote 1ider:

Matriz producto:

1

0 0 o 7]
" g 0 3 0 9. 0
1 0.87 0 11.51 0 0 0
1.50 0.21 0.7% |27.99 0 0 0
. . _—
Sexta Categoria de Altura:
. Matriz dato: o Matriz prodﬁcto:
0.80 0 0o 0 ] o - o o o
3.6((’3 0 0 o 0 0 0 0
o 0.90 0.95 o 8.1x107 1 3. ux2071? 3. 5510712 o
0 1.80 1 0.8Y 2.5'8271.0"13’2.-*4'}:10"11 2. 5x1p7 11 9
Considerando que'recupera el broteflider:
Matriz ﬁato; ‘ Matriz producto:
1 6 o o | [1 0 0 0
3.60 0 0 0 3.60 o 0 0
0 6.90 0.95 0 65.62 1.ux10” M 152107 o
0 1.80 1 0.8Y  [pue.22 g.ox197 M 1.1x107%%  1.3x10

~-&2

APENDICE D. OBTENCION DE LOS AUTOVALORES Y DE LOS
AUTQVBCTORES A PARTIR DEL MODELO MATRICIAL PROPUESTO PARA DES-
) CRIBIR LA PRDDUCCION DT BROTES DE P. hartwegll,

A partir de los modelos que se propusieron pard describir
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la dimfmica de la produccifn de brotes, se puedén hacer las
siguientes cbnsideﬁaaciénésp&r& thener los ea.genvalores y 108

au’cc«vec‘toreﬁ corraspondlentes a estos modelos*

/ Sea~%h/una matri; no negativa, tal que“aij ® 8 para toda
I 3. 1
k A la maxrlz %Etamblen se le puede definir como trlangular
'super&or; egmdec1r, que a.ﬁ = D‘para toda.3‘<:j‘(§1 tridngulo
supénio“'es‘un ccnjunto de cerosl. | 7
Flnalmente, se puede supaner que exzsten algunos eiemen-
“tos no nul@s tanto en la dlagonal p“lnClpal de la matrlz, como
‘ien el przangulo inferiory es decir, que mij:> 0 para algun§4(;v 
- :llyqae a-.>0para a¢guna3<1. ‘

Entonces se tendra que:

o 0 0. ..o

321 @5  8. e v . W0
1& - aSi 332 aggs . o« W0

:ami , amz‘ S L .

A par+1p de esta matrlz A, se pretende encont”ar el con-
junto de todas las autosoluc&ones que mumplen con:

;k n = e e e e e e s (1)
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‘En donde n es un autovector vy >xel aufcvalor'asociado,

- ‘{existen tantas soluciones como range tiene la matriz).

De la ecuacidn (1) se despeja:
(A. - AId)n =0 R 73
Eﬁ donde I es la Qatriz identidad, salvo el caso tri -
Via1 de n = 0, '
’ Entonceé, deberé cumplirse que:
T a ~x1f=0 (3

El determinante de una matriz estd dado por la férmula:

5| =£(»-1>m b

(1}

z

b, e« +« « » b .
iy 2Ty Ty — 7 7

B

L " que es la suma'de las m! combinaciones de productos de elemen-
tos de la matriz, tal que cada elemento del producto no coin-
i ' ¢ida con otrog elementos ni en filas ni en columnas.

En el casc que nos interesa:

Fea 2y o ' it

(ayy AT o 0 ... ,0

| a2i ‘ (622- >\) g L. . . .0

| o 1% g5 (aggm A o . 0 .

‘ (A - )\I) = b, . ‘ - . (5}
ik ’ : M * * "

: ‘Lfmi Cag, apae e o ola f){i

Todos los productos posibles galyvo la diageonal principal

sen necesariamente iguales a cero, dado que'inoorporankeiemeﬁ—




tos del tridngulo superior.

Por tanto se deduce de (4) y (5) que para este caso par-
ticular: - ) ‘ -

[P S RN EWED PIEEH SIS & NN ST B
que cuando se resuleve igualandofa cero,‘ségﬁn la eéuacién’(3),“

arroja m valores posibles de l :

)\‘1“311
= a
A2 T 2
Am ° 3
m 1o
El mayor-de estos valores serd el primer autovalor de la

matriz A.

En el caso del modelo de P. ﬁartwe'ii,‘nos'intéfesa él
dade pof a,, Qa feeundidadidel brote 1i¢ér}g va qﬁezsi algln
Qtré,valor de la diagénal es mayoﬁ, elvaptovalcr~impiica cero
en el primér_elémehto,de@ autovector (ni}. Es decir; que si
alguna fecundidad fuera mayor que la dé; ifder, la @strucﬁura
estable se obtendria cuando hQ hubiera lideé, es decir cuande

las ramas de mayor crecimiento lo hubieran desplazado.

Célculo de‘108'Autovectcres.

" Conocida %, v utilizando la ecuacidn (1), ¢e puede ver Fi-
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cilmente gue, si se define al vector n como:

; . ; e

cada elementc n. se puede calcular a partir del siguiente sis~
g‘ . ‘“tema de ecuaciones:

o )‘ni T f11 ™

An,

>‘n3‘=‘ dzq By t 8y Myt @

1]
|

n, + a - n
3 mm T m

En el caso del modelo de P. hartwegii, les autovalores
" ecalculados de esta manera coinciden con los elementos corres-

pondientes a la primera columna de las matrices producto que

se presentavon en el apéndice C,
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