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R E S U ME N

A principios de siglo, se establecieron las bases para el
estudio del Andlisis de Crecimiento, el cual comprende una
serie de técnicas de medicidn indirectas de procesos
fisioldgicos como la fotosintesis y respiracidn que originan vy
son fundamentales en el crecimiento de las plantas, y que en la

actualidad todavia son utilizadas.

Existen técnicas alternativas para analizar y abordar el
crecimiento en plantas, complementarias con el Andlisis de
Crecimiento, como son los mecanismos de asignacion de biomasa
y de nitrdédgeno asi como el analisis de crecimiento demografico
que trata a la planta individual como un grupo de unidades o
modulos (en este caso hojas). Estas formas de analisis permiten
cuantificar la productividad bioldgica de las plantas, con el
proposito de optimizar la produccidén y el manejo de algun
cultivo o incluso de los recursos sélvestres que tenemos en el

pais.

A pesar de que el amaranto es considerado como un cultivo
alternativo por su  gran potencial productivo Y valor
alimenticio bastante promisorios dentro de la agricultura de
paises en desarrollo, y ademdas ha sido objeto de estudio en
aAreas con distintos enfogues, no se han realizado estudios en
Amaranthus hypochondriacus L. aplicando 1las tecnicas del

analisis de crecimiento arriba mencionadas.

Por lo anterior, en el presente trabajo de tesis se hizo
un analisis del crecimiento de tres poblaciones de A.
hypochondriacus L. en condiciones homogéneas de crecimiento en
el campo, con la +finalidad de caracterizar y comparar la
plasticidad morfofisioldgica expresada en el tamafo, asignacion

de recursos y parametros de crecimiento, durante el ciclo



bioldgico de las plantas.

Para la evaluacién del crecimiento, fue necesario el
establecimiento de una parcela experimental en el Mpio. Chalco,
Edo. de México. Donde se sembraron tres poblaciones de A.
hypochondriacus de diferente lugar de origen. Como resultado se
obtuvieron datos de tamaro de la planta, biomasa, contenido de
nitrégeno y 4rea foliar por individuo, asi como biomasa vy
contenido de N en cada érgano de la planta y por uJultimo datos
de demografia foliar. Estos resultados permitieron hacer una
estimacion de las tasas de crecimiento instantaneas obtenidas
a partir del programa en computadora descrito por Hunt vy
Parsons (1981); y establecer los patrones de asignacidn de

biomasa y de nitrdgeno, asi como determinar la dinadmica foliar.

Las diferentes formas de abordar y analizar el crecimiento
a nivel de individuo vy subindividual utilizadas en este
estudio, revelan que existe gran variabilidad morfofisioldgica
en las tres poblaciones de A. hypachondriacus estudiadas. De
acuerdo a nuestros resultados arizona y tulyehualco presentaron
caracteristicas similares: en relacidén a las tasas de
crecimiento evaluadas éstas presentan una tendencia muy similar
aunque los valores maximos difieren; y también los patrones de
asignacion de biomasa y de nitrdgeno, en estas poblaciones son
comparables.

Estos resultados de alguna forman estan relacionados con
el uso agrondmico que el hombre le ha dado en su lugar de
origen, enfocado principalmente a la produccidn de semilla, va
gue arizona vy tulyehualco presentan un mayor esfuerzo
reproductivo; a diferencia de oaxaca que, de acuerdo a los
resul tados parece ser utilizada como verdura, lo cual puede
explicarse porque presenta un menor esfuerzo reproductivo, es
decir asigna una menor cantidad de recursos a la reproduccion

y presenta gran produccién de hojas.
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I .o— INTRODUCCION

1.—- Crecimiento en plantas

En general, la fotosintesis que realizan las plantas les
confiere la capacidad para producir tanto 1la materia que
requieren para su construccidn como la energia gue necesitan
para su actividad metabdlica al transformar la energia luminica
en energia quimica. La actividad fotosintética que se lleva a
cabo particularmente en hojas, es de 1i1mportancia primordial
para el crecimiento de las plantas porque representa el proceso
central en la generacion de materia seca por unidad de area y
de tiempo (g m~=d—1).

En un contexto ecoldgico el crecimiento constituye el
resultado de un conjunto de procesos fisioldgicos gue estan
ocurriendo simul taneamente en el individuo como la
fotosintesis, la respiracidn, la wabsorcidn y transporte de
nutrientes, la reasignacidn de fotosintatos, el estado hidrico
de la planta, etc. (Iriarte, 1987).

La habilidad para cambiar en tamarno, masa, forma y/o0
numero de drganos de un individuo, s una caracteristica
esencial de la vida y en este sentido el término crecimiento
puede referirse a cualquiera de estos cambios (Chiariello et
al., 1989). Estos cambios son parte importante para el estudio
cuantitativo del Ffuncionamiento de las plantas, considerando
que todos 1los organismos en las diferentes etapas de su
historia de vida tienen esta capacidad (Hunt, 1978b). Algunos
autores como Kvet (1971) y Medina (1977) definen el crecimiento
como el incremento en materia seca de la planta en el tiempo.
En este estudio, nos enfocaremos al metodo para analizar el
crecimiento de acuerdo a la definicidn anterior,
principalmente.

La productividad bicldgica de una planta se mide por la

produccion total de materia seca por individuo en el tiempo a



diferencia del rendimiento agrondmico donde el interes
principal es la produccidn parcial ya sea de grano o verdura
(Evans, 1972). En general, en un ambiente productivo la curva
de crecimiento de plantas anuales gque describe la fase
vegetativa del ciclo bionldgico es exponencial donde los cambios
en el incremento en peso seco varian en el tiempo y la que
describe la fase reproductiva corresponde a una sigmoidal o
asintotica (Hunt, 1978b; Salisbury, 1978).

Por otra parte, en algunos estudios el control de la
asignacion de fotosintatos puede ser de gran importancia para
entender el crecimiento como caracteristica fundamental de la

vida.

Z2.-— Andlisis de crecimiento

en plantas

Si bien es conocida la explicacidn del crecimiento en
plantas como resultado de la fotosintesis y respiracidn, estos
procesos no habian sido cuantificados por métodos directos
hasta recientemente en el pais, 'debido al alto grado de
sofisticacidn en la tecnologia .requerida para medirlos
(Castellanos, 198%9), por tal motivo desde principios de =iglo
fueron desarrolladas técnicas de medicidn indirectas de estos
procesos fisioldgicos, como el Andlisis de Crecimiento gque en
la actualidad todavia son utilizadas.

El Analisis de Crecimiento permite evaluar las diferencias
en el funcionamiento de especies o poblaciones en condiciones
especificas, por medio de algunos pardmetros como la tasa de
crecimiento relativa, tasa de asimilacidn neta y cociente de
area foliar.

Se han efectuado varios estudios de crecimiento con el
proposito de evaluar el comportamiento de los diferentes
indices de crecimiento en respuesta a algun recurso o condicidn
ambiental especifico como luz, temperatura, agua, nutrientes,
etc. (Pandey y Sinha, 1979; Voldeng y Blackman, 1973a b;
Kuppers et al., 1988) asi como estudios donde se muestra el

comportamiento ecoldgico interespecifico en estos indices de



crecimiento (Grime y Hunt, 1975; Iriarte, 1988). No obstante,
existe poca informacién sobre la variabilidad en los indices
del crecimiento durante el estado de desarrollo de la planta
debido a la problemdatica que representa evaluar esta respuesta
en condiciones de campo, principalmente por la interferencia o
competencia en la parte subterrdanea y aérea de las plantas. A
partir de estudios de este tipo se pueden derivar algunas
tendencias generales de la wvariabilidad de estos indices de
crecimiento con la edad y su interaccidn con los diferentes
factores ambientales durante el desarrollo y crecimiento de las
plantas.

En la tabla I se muestran varios procesos y parametros que
pueden ser observados y cuantificados. La influencia de estos
factores en el crecimiento en muchos casos es tan importante
como la tasa de asimilacidn de CO= por unidad de area (Korner,
1991).

Actualmente, el Andlisis de Crecimiento trata de combinar
los conceptos fisioldgicos (fotosintesis y respiracidn) con
aspectos demograficos a nivel metapoblacional (White, 1979;
Bazzaz y Harper, 1977; Hunt, 197Ba;'Hunt y Bazzaz, 19B0O; Bazzaz
y Carlson, 1984, etc.). Por ctra.parte, el estudio de los
patrones de asignacidn de recursos representan otra forma de
estudiar el crecimiento.

En resumen, la finalidad del Analisis de Crecimiento
es hacer una evaluacidn cuantitativa del crecimiento en
términos comparativos intra e interespecificamente (Gime vy

Hunt, 1975).
3.— Impaortancia del amaranto

Aun cuando la importancia del amaranto en la alimentacion
del hombre se conoce desde la época prehispdnica por su doble
potencial agrondmico como verdura y grano (Nieto y Fargas,
1987), no es sino hasta en la actualidad que se ha reconocido
su potencial genético y productivo y ha sido objeto de estudios
con diversos enfoques en varias partes del mundo y en Méexico,

siendo tema central en simposios y congresos internacionales



Tabla I. Algunas caracteristicas morfofisioldgicas de las
plantas relacionadas con factores ambientales que co—-determinan
el balance de carbono durante el crecimiento vegetativo (de
Korner, 1991).

METABOL ICAS s Fotosintesis foliar
s Respiracidén de varios componentes de
la planta.

DESARROLLO » Divisidn y diferenciacidn celular

s Posicidn de meristemos activos
(morfogénesis)

» Estado ontogénico.

ALOMETRICAS Porcidn de peso foliar
Asignacidn de materia seca
Area foliar especifica
Altura maxima de la planta

Plasticidad fenotipica.

PERDIDA DE s Recambio de raiz secundaria

BIOMASA *» Mortalidad en parte aérea de la planta

« Translocacidn de carbono a simbiontes
y productos de exudacidn radicular.

s Edad de la hoja
Periodo de actividad vegetativa

FIENFY » Esperanza de vida.




recientes.

En particular, en Amaranthus hypochondriacus L. la especie

mejor definida taxondmicamente del género dada la problemdtica

en su clasificacion se conocen varias aportaciones en Areas
como la Agronomia: Trinidad et al. (1986), Alejandré y Gomez
(1986) han i1nvestigado el efecto de la densidad de siembra y el
efecto de la fertilizacidn por Morales et al. (1986); en el
rendimiento agrondmico (Orea v Trinidad, 1986) ; en
Ecofisiologia se ha 1investigado la respuesta principalmente
fotosintética y la conductancia estomatica a factores como
humedad y luz por Naidu (1986) y Bunce (1982); en Bioguimica se
ha estudiado 1la funcidn de algunos metabolitos como las
betacianinas bajo condiciones de déficit hidrico por Veldzguez
(1990); Anatomia por Bardales (1992) y Etnobotdnica por
Granados y Ldpez (1986), Mapes (1986), Mapes et al. (1988B) etc.

De lo anterior y a pesar de la importancia que representan
los estudios con un enfoque ecofisioldgico, los cuales pueden
dar pautas para el desarrollo de una agricultura basada en la
disponibilidad limitada de recursos, como es el caso en una
gran parte del territorio mexicago ocupado por las zonas
agricolas de temporal del pais (Castellanos, 1989), al conocer
las caracteristicas morfofisioldgicas que explican el
crecimiento en términos de la variabilidad genéetica en
interaccidn con factores bidticos y abidticos, no se han
realizado estudios sobre el analisis de crecimiento en
amaranto, particularmente en A. hypochondriacus, que permitan
evaluar el comportamiento de los distintos parametros de
crecimiento en Ffuncidn de las diferentes etapas del ciclo
bioldgico de las plantas en condiciones naturales.

Sin embargo, existen algunos estudios con este enfogue
como antecedentes pero llevados a cabo en otras especies de
amaranto, como el de Nieto y Fargas (1987) gue han analizado el
crecimiento en dos especies de amaranto (A. cruentus y A.
caudatus) en condiciones naturales pero en competencia. 0Otro
estudio es el de Elenes—-Buelna y Castellanos (1991) que han
realizado un estudio de crecimiento en cinco especies de

Amaranthus spp. en condiciones de campo (Chalco, Edo. de



México), y hasta ahora se ha realizado un estudio comparativo
del patrén de crecimiento de especies silvestres y cultivadas
de frijol y amaranto (A. hypochondriacus) por Diaz-Ortega et
al. (1990) pero en condiciones de invernadero.

Por lo antes mencionado, la finalidad de este estudio fue
evaluar vy analizar el crecimiento de tres poblaciones de
Amaranthus hypochondriacus L. en condiciones homogéneas de
crecimiento en el campo, con el propdsito de caracterizar vy
comparar la variacion morfofisioldgica expresada en el tamarno,
en la asignacidn de recursos y los parametros de crecimiento

durante el ciclo bioldgico de las plantas.



ITXT-— OBJET IVOS

> 1.— Por medio del Analisis de Crecimiento funcional
determinar y comparar el patrdn de los pardmetros de
incremento de biomasa y Area foliar de las
poblaciones arizona, tulyehualco Y oaxaca de
Amaranthus hypochondriacus L. en condiciones de

campo.

> 2.— Establecer y explicar los patrones de asignacidn
de biomasa vy nitrdgeno en tres poblaciones de
amaranto en funcidn de la etapa vegetativa vy
reproductiva del ciclo bioldgico de las plantas, como

parte de la historia de vida de cada poblacidn.

» 3.— Evaluar la dindmica foliar de cada poblacidn,
compararla y establecer sus efectos en el crecimiento

y la asignacidn de recursos de las plantas.

De acuerdo con los objetivos anteriores se plantean las

siguientes hipdtesis:

. Diferentes poblaciones de una misma especie presentan
historias de vida distintas porque provienen de distintos
ambientes y usos agrondmicos.

. Por lo tanto, la variabilidad en el crecimiento durante el
ciclo bioldgico de las plantas se manifiesta por las
diferencias en los componentes de crecimiento cuya
respuesta es distinta.

. Existen diferencias en el patrdn de asignacidn de recursos
durante el ciclo bioldgico de las tres poblaciones porque
son parte de historias de vida distintas.

* lLas diferencias en la dindmica foliar estan relacionadas
con el patrdn de asignacidn de recursos en las distintas

etapas del ciclo bioldgico de las plantas.



ITI.— ANTECEDENTES

III.1.— FORMAS DE ANAL ISIS

En los afos 60's fueron tema de discusidn dos enfogues de
estudio del Analisis de Crecimiento en plantas: Clasico vy
Funcional.

Estas dos formas de andlisis se diferencian basicamente en
la obtencidn de datos y el procedimiento para calcular los

parametros de crecimiento:

A). El1 enfoque Clasico maneja dos cosechas (inicial y final),
en un intervalo de tiempo largo con varias repeticiones
para cada fecha. Fundamentalmente considera los cambios en

la tasa de crecimiento promedio entre dos cosechas.

B). En el enfogque Funcional el numero de cosechas es mayor de
dos y con menos repeticiones, mientras que el intervalo
entre cosechas varia dependiendo del criterio del
investigador; este puede ser corto al inicio y largo en la
etapa final del ciclo de vida. Se cuantifican los cambios
en las tasas de crecimiento instantdneas de funciones
matemdticas ajustadas a valores observados. Algunos
estudios con este enfogue han sido realizados por Fisher

et al. (19B0), Hunt y Parsons (1974), entre otros.

De acuerdo con Hunt (1978b y 1982) el método y el Analisis
de Crecimiento funcional aplicado a los datos de peso seco de
las diferentes partes de la planta y por individuo, asi como

del Area foliar observados presenta las siguientes ventajas:

. A partir de un conjunto de gran numero de datos observados



se pueden obtener pardmetros que permiten entender en

detalle el crecimiento como proceso bioldgico.

] Se pueden hacer comparaciones entre diferentes grupos de

datos analizados de manera similar.

. Se pueden derivar funciones de crecimiento ajustadas gue
describen adecuadamente los datos observados como la tasa
de crecimiento relativo, la tasa de asimilacidn neta vy el

cociente de a4rea foliar.

. Proporciona mas informacion sobre la trayectoria de 1la
curva de crecimiento a diferencia de la fdrmula clasica

que solo muestra un incremento de un tiempo a otro.

. La variacion de los datos obervados con respecto al tiempo
es minima y muchas veces reduce los errores de muestreo en

los resultados.

. El andlisis estadistico esta integrado en el mismo

procedimiento analitico al calcular los parametros.

Actualmente se ha puesto mayor interés en el andlisis de
crecimiento funcional principalmente en el uso de funciones
matemdticas ajustadas que describen el crecimiento. De acuerdo
con Elias y Couston (1976) las funciones de polinomios han sido
mas utilizadas porque los coeficientes desde un punto de vista
estadistico estan relacionados linealmente siendo la funcidn
mas simple. Estos han sido ajustados a datos no transformados
por Vernon y Allison (1963) y a datos transformados en

logaritmos por Hughes y Freeman (1967), Hunt y Parsons (1974).



IIT.2.— DESCRIPCION DE VARIABLES
E INDICES DE CRECIMIENTO

En general, las variables del crecimiento que se manejan
en plantas individuales son el peso seco total y el Area foliar
por planta. De estos datos primarios es posible calcular los

siguiente pardametros.

ITI.2.1.— Tasa de Crecimienmnto
Relativo en peso seco (TCR o Rol)?

v en area foliar (TCRa o Ra? -

La tasa de crecimiento relativo se define como el
incremento en el peso total por unidad de peso seco de la
planta por unidad de tiempo. Este indice fue propuesto por

Fisher (1921 in Hunt 1978b, 1982).

d (1In W)
indice instantaneo » Rew = 1/W % dW/dT o Rw =

dT

lnw-g - lnN;

indice promedio > Ra =
T2_T1
Donde:
W = peso seco
T = tiempo
Wy = peso seco 1inicial al tiempo T,
Wz = peso seco final al tiempo Tx.

Por otra parte, la tasa de crecimiento relativo de Aarea
foliar (Ra) se define como el incremento en 4rea foliar por

unidad de Aarea de la planta y de tiempo:
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]

indice instantdneo: > Ra 1/A + dA/dT

indice promedio: > Ra =
Tz_T]_
Donde:
A = area foliar total

-
]

tiempo

A, = Area foliar inicial al tiempo T,

Az

I

Area foliar finmal al tiempo T=

ITII..2.2.— Tasa de Asimilacicom
Neta (TAN o E> .

Gregory (1918 iIin Hunt, 198B2r propuso que la "tasa de
asimilacidn neta" o TAN se define como la ganancia neta en peso
seco por unidad de area foliar donde la relacidn de peso seco
y A4rea foliar es exponencial en la etapa temprana del
desarrollo y representa un componente funcional del crecimiento
(Hirose, 1988). La TAN es el resultado neto entre los
compuestos sintetizados (fotosintesis) menos los utilizados
(respiracion) en el metabolismo de la planta (Blackman, 1968;
Hirose, 1988). Sin embargo, es importante mencionar que la TAN
no es wuna medida real o directa de fotosintesis porgue
representa la produccidn de biomasa por unidad de area foliar
de la planta y no siempre esta Aarea tiene la misma capacidad

fotosintética en el transcurso del tiempo.

indice instantdneo: > E 1/A + dW/dT

wz - N,_ ( lngz - lf‘lf-‘h)
indice promedio: > E = .
T= = Ta Az — A,




Donde:

W = peso seco

A = area foliar

T = tiempo

W, = peso seco inicial al tiempo T,

W= = peso seco final al tiempo Tz

A; = area foliar inicial al tiempo T,

A= = Aarea foliar final al tiempo T=
ITITI.2.53.— Cociente de Area Fol iar

(CAF o F2

Otro indice importante es el CAF gue se define como la
proporciovn de Aarea foliar total con respecto al peso seco por
planta. Existe una relacidn lineal del CAF vs tiempo en funcidn
de un factor ambiental como la\ luz, aunqQue nNo es una
generalidad ya que varia con la especie. En un sentido amplio
el CAF representa la proporcion de tejido foliar que esta
activamente fotosintetizando en relacidn al tejido respiratorio

de la planta.

indice instantdneo: » F = A/W
(A, /W.) + (Ax/Wz) Fi + F=
indice promedio: > F = =
2 2
Donde:

W = peso seco

A = dadrea foliar

W, = peso seco inicial

W= = peso seco final

A, = 4rea foliar inicial

Az = area foliar final

12



Si consideramos que el area foliar y peso seco se
incrementan exponencialmente se tiene la siguiente relacidn

valida solo para valores instantdneos:

dW/dT 2} dW/dT

Donde:
W = peso seco total
= Aarea foliar
T = tiempo

Esto quiere decir que algun cambio positivo o negativo
producido por factores ambientales en el CAF y la TAN altera de
alguna forma la TCR. En la tabla II se presenta de manera
resumida las formulas de los pardametros de crecimiento
funcional con las unidades correspondientes.

Cuando se van a comparar especies Y diferentes
tratamientos con una base uniforWme, se puede analizar el
crecimiento subindividual: hojas de varias edades, peciolos,
tallo, raiz principal o lateral (Hunt, 1982) porque cada una de
estas partes tiene una funcidn diferente vy por lo tanto la

interpretacion es distinta.

ITI-.=S.— ESTUDIOS DE CRECIMIENTO:
SIGNIFICADO BIOLOGICO

La metodologia actual del Andlisis de Crecimiento de
plantas superiores se atribuye a las bases establecidas en los
estudios de Blackman, 1919; Fisher, 1921; Gregory, 1926 (In
Hunt, 1978b y 1982) a principios de siglo, los cuales tuvieron
como propésito inicial optimizar el rendimiento de cultivos
agricolas. A partir de entonces se desarrolld el 4rea de

estudio del "Andlisis de Crecimiento en plantas".
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Tabla II.
utilizados en el presente estudio

Pardmetros del Analisis de Crecimiento Funcional
(%X Abreviatura citada en la

literatura por varios autores: Kvet et al., 19713 Evans, 1972;

Hunt, 1978, 1981, 1982; etc.).

PARAME TRO ABREVIA— SIMBOLO FORMULA UNIDADES
TURA INSTANTANEA
s Tasa de TCRo i dP
Crecimiento R — — g+g—t-d—?
Relativo en (RGR.) % P dT
peso seco
s Tasa de TCR. 1 dA s
Crecimiento Re m2 sm~—=.d—?
Relativo en (RGR_) % A daT
area foliar
s Cociente CAF A m2
de Area (LAR) X F
Foliar P g
s Tasa de TAN 1 dP
Asimilacidén (ULR= E D — g:m=.d—12
Neta NAR ) X As dT
= Peso PFE Pl q
Foliar (SLW) X —— —
Especifico Ae m?

Donde:
Ae

o
i

P

_'
1]

Area foliar/planta

peso seco/planta
peso seco foliar

tiempo




ITII.Z.1l.— Significado bioldgico
de R

De acuerdo con Blackman (19219 in Hunt, 1978b y 1982) la R
es un indice de eficiencia de produccidn de biomasa total de la
planta. Al inicio del desarrollo, la biomasa de las plantas es
minima y el valor de R es mdximo, posteriormente la R decrece
en las etapas sucesivas del ciclo bioldgico al incrementarse la
biomasa total. Por ejemplo, Diaz-Ortega et al. (1990) en un
estudio de crecimiento en condiciones de invernadero, reportan
el wvalor de R mas alto (R=0.354 g g~ *d~?*) para Amaranthus
hypochondriacus L. en el inicio de la etapa vegetativa, el cual
decrece al final del ciclo bioldgico de las plantas.

En soya (Glycine max L.) Sivakumar y Shaw (1278) reportan
un periodo de rdapido crecimiento al inicio de la etapa
vegetativa, posteriormente la R presenta una disminucidn
marcada y de forma constante cuando 1la velocidad del
crecimiento decrecio.

La R en condiciones naturales es afectada por las
diferentes variables ambientales, en general los recursos (luz,
nutrientes, agua) vy 1las condiciones (temperatura) pueden
producir un efecto claramente adverso en R o favorecerla en

ciertos casos.

ITI . 3F.2.— Significado bioldgico
de F

Voldeng y Blackman (19273) describen la variacidn del F y
sus dos componentes (Area foliar especifica y la relacion de
peso foliar) en funcidn de la edad de un cultivo de maiz. Estos
autores sernalan que la edad del cultivo determina la respuesta
de F.

Por ejemplo, Diaz~0Ortega et al. (1990) reportan al inicio

de la etapa vegetativa de Amaranthus hypochondriacus L. un
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valor alto de F (F=0.031 m2 g—*) el cual tiende a decrecer al
final del periodo experimental, en condiciones de invernadero.

En otro estudio, Koller et al. (19270) han mostrado el
significado bioldgico del F en soya (Glycine max L.), donde se
observd que el F aumentd en la etapa temprana del desarrollo
hasta alcanzar un pico y decrecid con el tiempo. En este caso
la relacidn de biomasa foliar con la biomasa total fue decisiva
ya que el darea foliar especifica no cambio.

Los valores mas altos con poca variacidn en este parametro
en plantas jovenes vy de edad intermedia, asi como la
disminucidn al final del ciclo bioldgico han sido explicados

por las siguientes razones:

. Porgue se mantiene una proporcidn similar de area foliar
por unidad de biomasa total, la cual tiende a disminuir
por el aumento de biomasa de tejido no fotosintético

(tallo, raiz, etc.) y la disminucidn de biomasa foliar.

" Por la disminucidn en el area foliar especifica, cuyos
efectos sobre el F son mas marcados en el periodo tardio
del crecimiento en plantas longevas cuando este indice

tiende a decrecer.

ITT .S.=F.— Sigmnificado bioldgico
de =

En este pardmetro como en los anteriores, la E tiene un
valor maximo posterior a 1la germinacion y un subsecuente
decremento siendo mas notorio en las primeras semanas de
desarrollo, mientras que en otras especies baja ligeramente.
Este incremento inicial en E se explica por la alta actividad
asimilatoria de hojas Jjovenes (debido a la demanda de
fotosintatos por los tejidos en crecimiento) y baja actividad
respiratoria de las diferentes partes de la planta.

Thorne (1960 in Blackman, 1968) ha estudiado el
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crecimiento de algunos cultivos (remolacha, cebada y pepino) en
ambientes constantes y ha mostrado que 1la E después de
presentar un valor alto, este disminuye continuamente con la
edad.

Por otra parte, Diaz-Ortega et al. (1920) reportan para
Amaranthus hypochondriacus L. un valor alto de E (E=12.4 g m~
2d—?) en el inicio de la etapa vegetativa y posteriormente este
valor desciende al final del periodo experimental (101 dias).

Estos cambios en la E con la edad ha sido explicada por

factores no externos:

1). E1l1 aumento en la proporcion del tejido respiratorio sobre

el fotosintético.

2). La disminucidn en la capacidad fotosintética por unidad de
area relacionada con la longevidad foliar y 1la baja

incidencia de luz en hojas no expuestas.

3). Otro factor es la disminucion de la velocidad media en la
respiracion y la fotosintesis en otros drganos aparte de
la hoja. Ademdas existen evidencias de que la velocidad de
fotosintesis en la etapa inicial del desarrollo es
determinada de manera importante por la intensidad del
crecimiento en los sitios de demanda o "sink" (meristemos
de la planta). Sin embargo, la E puede aumentar también en
la etapa tardia del ciclo bioldgico debido principalmente
al control que ejercen estos tejidos como frutos,
tubérculos y semillas al demandar productos para su

desarrollo y crecimiento.

En una wvariacidn tipica de E en un cultivo de papa, el
valor minimo de este indice coincide con el valor maximo del

area foliar.



ITI.S.4.— Efecto de variables

ambientales emn R, F y E

A continuacidn se presentan algunos ejemplos donde se
manifiesta la respuesta de los diferentes parametros de

crecimiento a distintos recursos y condiciones del ambiente.

ITI.3.4.1.- Luz

La wvariacion en la respuesta de los parametros de
crecimiento por el efecto de la luz ha sido estudiada por
Pandey y Sinha (1977) en dos especies de Crotalaria spp., estos
autores reportan que en condiciones reducidas de luz se
incrementa la proporcidén de drea foliar por unidad de peso seco
total (F) siendo una forma de compensar el decremento de
biomasa por unidad de area (E) permitiendo de esta forma poca
variacion en la R en las mismas condiciones, cumpliéndose asi
la relacidn de R = F+E para valores instantaneos.

Se ha estudiado el efecto de la luz en los diferentes
parametros del crecimiento de Citrus y Phaseolus aureus,
mostrando gran capacidad de respuesta para modificar su
morfologia foliar y mantener su crecimiento aun a intensidades
de luz reducidas. A intensidades bajas de luz la E se reduce en
frijol pero estas plantas siguen creciendo y F fue mayor a una
reduccidn de luz del BO %L, es decir que el tamaro de la lamina
foliar compensd en este caso el decremento en E en tanto gue R
se mantuvo constante.

Blackman (1968) estudid el efecto de luz en diferentes
densidades de siembra estimando la E vy F de plantas
individuales. Esto indicd que la E por planta decrece y F se
incrementa substancialmente debido a la competencia por luz al
aumentar la densidad de plantas. En otro trabajo, Blackman
(1968) investigd el efecto de 1la 1luz durante la etapa
vegetativa de dos especies (Fagopyrum esculentum y Pisum
sativum). Los resul tados muestran que a bajas intensidades de

luz, R y E de cada especie disminuyen progresivamente, caso
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contrario de F que se incrementa. La reduccidn de R resulta del
decremento en la E y el incremento en F. De esto se concluye

que la R es afectada por luz.

I1I11.3.4.2.— Temperatura

La respuesta de las plantas a la temperatura es compleja
y depende de la especie, pero por medio de los pardametros de
crecimiento se puede determinar el efecto de este factor en
cuanto a la eficiencia de las plantas.

Pandey y Sinha (197%9) estudiaron el crecimiento de dos
especies de Crotalaria en respuesta a diferentes tratamientos
de temperatura en condiciones controladas. Los resultados
mostraron gque ambas especies alcanzaron tasas relativas de
crecimiento elevadas en los tratamientos con alta temperatura
(L. Juncea, 0.5 vy C. sericea, 1.07 g:g~*d~1t).

Nilwik (1981) en un estudio sobre andlisis de crecimiento
en plantas de chile (Capsicum annuum) investigd el efecto de la
luz, temperatura y edad de la planta en los pardametros de
crecimiento en condiciones controladas. De acuerdo a los
resultados de Nilwik (1981) en todos los tratamientos los
valores para la TCR decrecen mas del doble con la edad de las
plantas. A wuna temperatura de 25/25° y 21/17 *°*C, v un
fotoperiddo alto (16 h) las plantas Jjévenes presentan los
valores mas altos de TCR mientras que el efecto de 1la
temperatura mas baja en plantas longevas no fue significativo.

Por otra parte, una disminucion en la temperatura diurna
da como resultado un decremento significativo en la TAN solo en
las plantas Jjdvenes en los tratamientos de B8 h. En plantas
jovenes se presentan los valores mas altos para TAN a 25/25° vy
21/17 °C en el tratamiento de 16 de luz artificial, mientras
que en el tratamiento de B h la TAN se incrementa al decrecer
la temperatura nocturna. Para plantas longevas se observd 1lo
mismo para el fotoperiddo largo (16 h) en ambas temperaturas
diurnas y para BFL (luz artificial) y BDL (luz natural) a una
temperatura de 25°C. A una temperatura diurna de 21°C la TAN

decrecid® a una temperatura menor (13°C) durante 16h. Los
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valores del CAF decrecen mas del doble conforme se incrementa
el peso seco del individuo, en tanto los valores mas altos para
el CAF fueron reportados para el tratamiento BFL seguido por
8DL. Cada vez son menos las diferencias en el CAF entre el
fotoperiodo 8DL y 1&6FL con la edad.

Al disminuir la temperatura diurna el CAF se reduce en
todos los tratamientos. A temperatura nocturna o mas baja hay
un decremento adicional de este pardmetro para los tratamientos
con 16 h. El efecto de la luz y temperatura en el PFE fue
inverso al del CAF. En este estudio existe una correlacidn
significativa del CAF y PFE. Los valores para la proporcidn de
peso foliar decrece con la edad.

Los resultados de Midmore y Prange (19%2) en un estudio
sobre el efecto de la temperatura y luz en el crecimiento de
dos especies de Solanum 1indican que los clones difieren
significativamente en todos los pardmetros de crecimiento con
excepcidn de la tasa relativa de expansidn en 4area foliar
(TCRL). Las plantas de DT0-33 pesan mas y tuberizan mientras
que GH presenta un CAF y PFE mas grandes.

El efecto de la temperatura y tratamientos de luz en los
parametros de crecimiento fue menos consistente que en los
clones y sujetos a interaccidn entre estos factores y los
clones. La excepcidn principal fue por la TAN la que se redujo,
22% vy 43% por luz baja y alta temperatura respectivamente, y no
sujetos a la interaccidn luz/temperatura. El efecto principal
de los tratamientos en la TCR solamente la temperatura fue
significativa (a reduccidon de 447 a temperatura alta). Sin
embargo, la luz reducida baja la TCR a temperaturas altes. La
luz baja incrementa el CAF principalmente como resultado del
Area foliar especifica mas alta (debido a gque las hojas fueron
mas delgadas), pero por una interaccidn entre temperatura vy
luz, los valores mas altos para ambos atributos fueron
presentados en el frio y una combinacidn de tratamientos de luz
baja. Aparentemente la TCRL limita la asimilacidn en ambientes
calidos con luz baja (a TAN baja) traslapandose la tendencia de
la luz baja para estimular una expansidn foliar mas grande por

unidad de peso foliar.
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III.3.4.3.— Nutrientes

La deficiencia en nutrientes en las plantas reduce el
crecimiento en general y la expansiédn del 4rea foliar en
particular. Hunt et al. (198B5) evaluaron el efecto de la
aplicacidn de nitratos en los parametros de crecimiento de
Amaranthus powellii. Los resultados obtenidos mostraron que
existe una respuesta al N en las tasas de crecimiento: la tasa
de crecimiento relativo en peso (R.) y 4area foliar (RL) y 1la
tasa de asimilacion neta (E) decrecen en los tratamientos de
mayor a menor concentracidn de N (45 a 1 mM) (R,=0.27 * 0.03 a
0.08 * 0.4 g:g—¥d~—*; E=28.5 a 2.7 g*m~=d~*; R_.=0.17 £ 0.3 a
0.06 * 0.03 m2-m~=d~?*, respectivamente), el porcentaje de
decremento en E fué mayor que en R porgque F (F=94.3 * 9.2 a
279.4 * 12 cm?2 -g—*) se incrementa conforme decrece el N. EI1
efecto de la aplicacidn de N en F y RL produce el decremento en
R explicada por la deficiencia de N (Novoa y Loomis, 1981;
Wilson y Brown, 1983 ip Hunt et al., 1985). En relacidn con el
peso foliar especifico o PFE (SLW) la deficiencia de N con
frecuencia produce un decremento de F (Natr, 1975; Osman et
al., 1977 1in Hunt et al., 1985). Sin embargo, el incremento de
F (decremento del PFE=60.B * 4.8 a 2B * 3.8 g/cm?2) vy la
concentracidn mineral y el potencial hidrico permanecen igual

entre tratamientos con el decremento del N.

III.3.4.4.- Agua

En general, las plantas sujetas al deéeficit hidrico con
frecuencia muestran una reduccion del crecimiento.
Ecoldgicamente las plantas adaptadas a ambientes secos muestran
un crecimiento reducido (Bannister, 1976).

dJarvis y Jarvis (1963 In Bannister, 1976) estudiaron el
efecto del potencial hidrico en el crecimiento de especies
arbdreas. Los resultados muestran que la TCR y la TAN decrecen
a un potencial hidrico cada vez mas bajo (valores cada vez mas
negativos) asi como en plantas adaptadas a la sequia. Por otro

lado la reduccidn en 4area foliar puede ser compesado por un
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incremento en la TAN como en las plantas Ca (Bannister, 1976).
Los valores maximos de la TCR son alcanzados a un potencial
hidrico alto (-1.4 bar) y tiende a disminuir a un potencial
hidrico bajo o mas negativo (=3 bars).

En otro estudio, Diaz-0Ortega vy Rincon (en prep.)
investigaron el efecto del deéficit hidrico en el crecimiento de
cinco especies de dunas costeras en condiciones de invernadero.
Los resultados muestran un decremento marcado en la produccidn
de biomasa y Aarea foliar por planta en los tratamientos de
mayor a menor nivel de agua aplicada en cada especie, lo que se
refleja en la disminuciodn de los pardmetros de crecimiento en
los tratamientos con mayor déficit hidrico.

La baja disponibilidad de agua en el suelo produce un
déficit hidrico en el tejido de las plantas alterando su
crecimiento. En plantas superiores este deéeficit causa con
frecuencia el cierre estomdtico y como consecuencia una
reduccidn en la fotosintesis (Bannister, 197&6). Por otra parte
Acevedo et al. (1971 in Bannister, 1976) demostraron gue la
tasa de expansion foliar se reduce cuando el potencial hidrico
desminuye a -2.8 bars.

Los indices de crecimiento facilitan una forma de andlisis
adecuado demostrando que estos indices difieren en su

sensibilidad a un bajo potencial hidrico del suelo.

ITI .3.S.—Variacion intraespecifica
de E, R y FF

Elias y Chadwick (1979 in Hunt, 1982) investigaron 40
gramineas comerciales Y legumbres, usando las mismas
condiciones de crecimiento que Grime y Hunt (1975). Estos
autores encontraron que las diferencias entre variedades en la
R promedio son minimas. Por ejemplo los valores para Lolium
perenne (centeno perenne) son R=0.163-0.186 g:g~*d~* y para
Trifolium repens (trébol blanco) de R=0.156-0.186 g:g~*d—?*.

Por otra parte, al trabajar con clones de 4B individuos
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distintos de 7. repens del Norte de Wales, Burdon y Harper
(1980 i1in Hunt, 1982) establecieron que R promedio despues de un
mes en invernadero varia por un factor de 1.8. La estimacidn de
Grime y Hunt (1275) de R promedio para la misma especies fue
R=0.18 g+*g~*d~* comparado con R=0.096 g-+:g~*d~* de Burdon vy
Harper para todos los clones. Estos autores indicaron que las
plantas con idéntica constitucidn genetica que crecen en
ambientes diferentes y ademas las tasas de crecimiento relativo
son idénticas las diferencias ambientales se compensan por
cambios morfoldgicos vy fisioldgicos mostrando una gran
plasticidad fenotipica. Cuando los cambios ontogénicos son
ocasionados por periodos mas o menos largos la R a cierto

tiempo es muy diferente.

IIT.4.— ALTERNATIVAS DEL ANALISIS
DE CRECIMIENTO

En términos ecoldgicos, el crecimiento de plantas es
estudiado en dos niveles diferentes pero complementarios. En el
primero, se caracteriza la productividad bioldgica vy el
crecimiento de las plantas; y en el segundo los procesos
demograficos y de crecimiento, como son las diferencias entre
la produccidn de nuevas unidades de biomasa o mddulos (hojas,
tallos, ramas, raices) y la mortalidad o pérdida de modulos
longevos.

Esta alternativa de andlisis subindividual de acuerdo con
Bazzaz y Harper (1977) considera a una planta como una
poblacidn de mddulos adaptados para estudios de estructuras de
edades, la cual permite conocer el proceso causal que
contribuye a entender el funcionamiento de la planta.

Estos autores, sernalan ventajas de las tablas de vida vy
pardametros demograficos de natalidad y mortalidad asi como el
funcionamiento de hojas que permiten interpretar mas
detal ladamente la respuesta de la planta a factores ambientales

(Hunt, 1978). Y para estudiar la influencia del ambiente en el
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crecimiento de la planta es necesario desarrollar técnicas
analiticas para explicar el "crecimiento" entre los componentes

de la planta (Bazzaz y Harper, 1977).

III.49.1.— Demografia foliar

Algunos ecologos vegetales como Harper y White en las
décadas de los 60's y 70°'s re—introducieron la idea cldsica del
andlisis de crecimiento demografico que habia tenido,
anteriormente poco reconocimiento dentro de la Biologia
poblacional de plantas. Algunos de los primeros investigadores
en aplicar el andlisis de crecimiento demografico fueron Bazzaz
y Harper (1977) al igual que White (1979).

El andlisis de crecimiento demogrdfico es una alternativa
del andlisis de crecimiento tradicional. Este analisis
demografico trata a 1la planta individual como un grupo de
unidades o médulos dentro de varias clases uniformes y cada
clase puede ser un modelo de una poblacion. Con frecuencia,
todas las hojas de 1la planta son consideradas como una
poblacidn (p. ej. Bazzaz y Harper, 1977), sin embargo las hojas
de diferente orden de ramificacidn también pueden ser
consideradas como una poblacidn aparte (p. ej. Maillette, 198Z
in Chiariello et al., 1989).

En el andlisis de crecimiento subindividual se han
realizado observaciones del tamafo y la tasa del funcionamiento
de una planta y de sus partes a diferencia de la demografia,
donde el interés principal son los nacimientos y las muertes
individuales sucesivas pero tomando en cuenta solamente el
namero de individuos (Hunt, 1978).

Las plantas superiores se caracterizan por presentar una
estructura modular donde la unidad de organizacidn es la hoja
y el botdn axilar (White, 197%9). El crecimiento de una planta
esta dado por la adicidn de mddulos comparativamente constantes
en tamaro (Bazzaz y Harper, 1977).

Los estudios sobre demografia de hojas o dindmica foliar
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tienen una notable aplicacidn en investigaciones agrondmicas
basandose en la tasa de aparicidn Ffoliar principalmente,
llevando a cabo estudios de estructura de edades y
sobrevivencia de hojas (White, 1979).

El desarrollo del follaje es de importancia primaria para
un cultivo. Al respecto se pueden hacer dos generalizaciones:
en primer lugar, el numero de hojas producido por planta
decrece al incrementarse la densidad de siembraj; y en segundo
lugar, la longevidad por hoja también decrece al incrementar la
densidad de siembra: p. ej. estudios mas detallados apoyan la
primera conclusidn como el de Stern (1965 1in White, 1979) quien
trabajd con Trifolium subterraneum demostrando que a densidades
de 4, 16 y 36 plantas/dm?2 el numero de hojas/planta llega a un
pico maximo de produccién de hojas siendo este de 35, 14 y 8
respectivamente, el cual disminuye posteriormente.

En general, alugnas de las aplicaciones potenciales de la
teoria de crecimiento demografico, consisten en calcular 1la
tasa intrinseca del crecimiento poblacional del numero de
méddulos y curvas de sobrevivencia asi como la esperanza de vida
de los médulos. La técnica demografica aplicada a los
diferentes médulos de la planta contribuye al conocimiento de
un crecimiento mas completo de la parte aérea de las plantas
(Chiariello et al., 1989).

Por otra parte, el estudio de los patrones de asignacidn
de recursos son un buen intento para aproximarse a las
caracteristicas demograficas de los sistemas bioldgicos gque
reflejan de alguna forma la respuesta de los organismos a
diferentes procesos intrinsecos como crecimiento, reproduccion

y mantenimiento (Antonovics, 1980).

ITTI.44.2.— Asignacidn de recursos

historias de wvida en planmntas

Los mecanismos de asignacidn de recursos en las plantas a

nivel de individuo son continuos durante la vida de los
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organismos pues presentan sitios en continuo crecimiento o
meristemos, en la Figura A se presentan niveles para analizar
el crecimiento y la asignacidn en plantas. Existen en general
dos tipos de compuestos gque son asignados: inorganicos
(nutrientes, agua, CO=z) y orgdnicos (carbohidratos y proteinas)
que son directa o indirectamente producto de fotosintesis. E1l
transporte, almacen y funcion metabdlica de varios de estos
recursos ha sido investigado, sin embargo se ha dado mas
importancia a la translocacién de fotosintatos por varias

razones:

1). Estos compuestos son una forma de energia sintetizada vy
almacenada, siendo un recurso a nivel de individuo

relacionado con la productividad y rendimiento agrondmico.

2). Ademas forman el mayor constituyente del peso seco de la
planta, por tanto esta variable es utilizada como medida

indirecta de energia y translocacidén de carbono.

3). En los modelos tedricos del crecimiento en plantas el
tamafo de distintos drganos esta en funcidn de la biomasa

de estos.

La asignacidn de recursos tiene particular intereés en:

. Los mecanismos que generan el patron de asignacion de

recursos en términos fisioldgicos.

. El origen del patrén de asignacidén como parte de la
historia de vida de 1los organismos en un sentido

evolutivo.

En términos fisioldgicos, en la planta se reconocen sitios
de demanda ("sink") que importan los productos que requieren vy
los sitios fuente ("source") que exportan los productos que han
sido sintetizados (Antonovics, 1980; Sicher, 1986 y Chiariello

et al., 1989). En general, los drganos no fotosintéticos como
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COSTO Y MICRO-ASIGNACION CRECIMIENTO ASIGNACION
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Figura A. Niveles para analizar el crecimiento y la
asignaclon de recursos en plantas. El andlisis de crecimiento
(centro) estudia los cambios de biomasa a nivel de individuo;
la asignacidn de carbono (derecha) considera el movimiento de
carbono desde la fuente al sitio de demanda; el costo y micro-
asignacion (izquierda) se refieren al carbono Yy energia
utilizados para la construccidn vy mantenimiento funcional dwo
los diferentes drganos de la planta (de Chiariello et al.,

198%9).
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raiz, estructuras de reproduccion (flores, frutos y semillas)
y meristemos son considerados de demanda, mientras que las
hojas y otras estructuras activas fotosintéticamente en menor
grado son fuente.

Con frecuencia se mide el patrdéon de distribucidn de peso
seco de las partes de la planta en el tiempo. Por ejemplo,
Diaz—-0Ortega et al. (1990) en un estudio comparativo
determinaron el patréon de asignacién de peso seco y de
nitrdgeno en tres especies (Amaranthus hypochondriacus,
Phaseolus lunnatus vy Vigna wunguiculata) en condiciones
controladas, donde en la etapa vegetativa se asigna casi el 90%
de peso seco a hoja y tallo en las tres especies, situacidn gue
cambia en la etapa reproductiva donde la mayor asignacion es
para tallo y estructuras de reproduccidn principalmente en A.
hypochondriacus, no asi en P. lunnatus y V. unguiculata. Estos
mismos autores reportan una situacidn similar a la anterior,
principalmente en la etapa vegetativa en la primera cosecha
donde se asigna el &65% de N a la hoja y el 35% restante es
asignado a raiz y tallo; mientras que al final del experimento
(101 dias) asigna menos del 407 de N a la inflorescencia y el
resto al tallo (principalmente), hoja y raiz.

Antonovics y Primack (1979 1in Antonovics, 1980) estudiaron
el patron de distribucidn de peso seco en una poblacidn de
Plantago lanceolata, los resultados muestran cambios en el
patron de asignacidn relacionados con el tamaro y edad; también
se observd que el 22 Y% de variacidn en el patron de
translocacion fue dado por diferencias geneticas gque fueron
significativas (p<0.001) entre la poblacidn y en un rango de 40
a 60 % en la translocacidn a partes reproductoras. Se mencionan
otros estudios del patrdon de asignacidn de peso seco en
Antonovics (1980).

Los cambios en el patrdn de asignacidn de recursos en
respuesta a los cambios ambientales son resultado de 1la
seleccidn natural (Antonovics, 1980). Los procesos de seleccion
y su impacto en el patrdn de asignacidn pueden verse claramente
en plantas cultivadas. Estas especies son sujetas a selecciodn

artificial para incrementar el rendimiento por planta, con el
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proposito de maximizar la asignacion a estructuras
econdmicamente mds importantes y por tanto minimizar la
asignacién a estructuras que econdmicamente no lo son. Por
ejemplo, la asignacién de recursos en dos cultivos de una misma
especie (Linum wusitatissimun) ha sido seleccionada para
produccion de fibra y en otro cultivar para produccion de
semillas con contenido de aceite (Khan et al., 1976; Khan vy
Bradshaw, 1976 in Antonovics, 1980). Por lo tanto la selecciodn
favorece un patron especifico de translocacidn maximizando el
rendimiento agrondmico.

Es importante mencionar que la seleccidn natural y la
artificial actuan maximizando la contribucidn genética de un
individuo a futuras generaciones pero por vias distintas. La
tendencia evolutiva incrementa 1la eficiencia energeética vy
maximizar la asignacidn de recursos a procesos importantes como
reproduccioén y sobrevivencia (Antonovics, 1980).

Por otra parte, la 1idea de relacionar el patrdn de
asignacion de recursos con el patron de historias de vida fue
propuesta por primera vez por Cody (1966 in Antonovics, 1980)
y posteriormente, en plantas por Harper (1967 in Antonovics,
1980). De acuerdo con Gadgil y Bossert (1970 in Antonovics,
1980) los cambios en el patrodn de asignacidn de recursos son el
resul tado, por un lado del "beneficio" por la ganancia a través
del crecimiento y reproduccion, y por otro el "costo" de 1la
reproduccidn vy sobrevivencia. Estas connotaciones tienen
impacto en una mayor eficiencia de recursos (adecuacion) en los
organismos maximizando el "beneficio" y minimizando el "costo",
asi como en la relacidn entre la asignacidn a crecimiento y
reproduccidn en diferentes edades, y su contribucidn a 1la
adecuacidn en términos de la descendencia producida. Este
"costo" generalmente se manifiesta en un tamafo reducido y baja
sobrevivencia.

Las diferencias en el esfuerzo reproductivo (proporcion de
recursos asignados a la reproduccidn con respecto al porcentaje
total de la planta) observadas en el campo reflejan en algunas
ocasiones diferencias genéticas (Solbrig y Simpson, 1974, 1977

in Antonovics, 1980; Reekie y Bazzaz, 1987) y en otros
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casos son la respuesta fenotipica al ambiente (Hickman, 1975 i1n
Antonovics, 1980). Por lo que las plantas con mayor plasticidad
fenotipica en el patrdén de asignacidn de recursos sujetas a un
ambiente impredecible, pudieron haber sido seleccionadas en su
historia de vida para éste ambiente especifico.

El patrédn de asignacion de recursos es parte de la
historia de vida de los organismos. Al respecto el concepto de
seleccidn r y k, originalmente fue propuesto por MacArthur vy
Wilson (1967 in Begon et al., 1986) y desarrollado por Pianka
(1970). Las letras se refieren a los parametros de la ecuacidn
logistica ("r" es la tasa intrinseca del incremento de la
poblacidn y "k" es el tamafo de 1la poblacidn cuando es
estable). Por otra parte, varios estudios han comprobado la
tedria de selecciodn-r y —k. Por ejemplo Gadgil y Solbring (1975
In Antonovics, 1980) reportan que en un ambiente perturbado o
en estado sucesional temprano, el "costo"” de la alta
reproduccion ha sido una mayor asignacion de recursos a partes
reproductoras.

La hipdtesis basica plantea que los organismos de rdapido
crecimiento que habitan un ambiente inestable asignan mas
recursos a reproduccidn y menos a crecimiento (seleccidn r),
mientras que las especies gque ocupan un ambiente estable
asignan mas recursos a crecimiento y sobrevivencia (seleccidn
k) debido a gque hay mayor competencia y depredacidn.

Una poblacidn bajo seleccidn-r vive en un ambiente
impredecible o efimero sin competencia. 0Ocasionalmente, hay
periodos favorales Y los organismos tienen un rapido
crecimiento; pero cuando no lo son la tasa de mortalidad de
adultos y Jjuveniles es muy variable e impredecible y con
frecuencia independiente de la densidad de la poblacidn. Los
organismos sujetos a este ambiente se caracterizan por ser de
menor talla, reproduccidn temprana, asignan mas recursos a la
reproduccion y menos a la descendencia, ademds la sobrevivencia
de los individuos es baja y en gran parte depende del propio
ambiente.

En contraste con lo anterior, la poblacidn con seleccidn—k

vive en un ambiente constante o estacionalmente predecible en
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el tiempo; existe una intensa competencia entre los adultos y
la poblacidn juvenil tiende a competir para sobrevivir en un
ambiente ya colonizado con pocas oportunidades de
establecimiento y donde los recursos son limitados siendo una
desventaja para la descendencia. Los organismos que ocupan este
ambiente en general son de mayor talla, reproduccidn tardia,
asignan menos recursos a la reproduccidn pero mads a su
descendencia, la sobrevivencia y la fecundidad de los adultos
es alta.

En realidad la seleccidn—-r y —k son dos extremos opuestos
entre los cuales la mayoria de las especies ocupan un rango

intermedio en el tiempo y el espacio.

ITI.S.— AMARANTO

En México desde antes de la conquista (5,200 aros a.c.) se
recolectaban hojas y semillas de plantas silvestres de amaranto
para usos alimenticios. De acuerdo con Sauer (1950) la especie
Amaranthus hypochondriacus es originaria de Meéxico y fue de
suma importancia durante el imperio Azteca por ser productora
de semilla y por el uso ceremonial gque tenia.

Recientemente el cultivo de amaranto casi ha desaparecido
vy solo existen zonas a nivel comercial en lugares de los valles
altos de la Mesa Central del pais (Fig. 1) donde la superficie
cultivada no supera las 500 Ha afro~* (Trinidad et al., 1986).
A pesar de estas dificultades el interés por su cultivo es cada
vez mayor por ser fuente alternativa de proteina vegetal y las
posibilidades actuales, dentro de la agricultura comercial son
buenas sobre todo si contribuye a la economia de paises
productores por su doble potencial agrondmico como productor de
verdura y grano con alto valor nutricional (Nieto y Fargas,

1987) .
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ITII.S.1l.— Taxxomomia vy distribucidcom

IIIIS.III._ Taxﬂnl:lllia.

La familia Amaranthaceae (dicotiledonea) esta compuesta
por 60 géneros y cerca de B00 especies. Son plantas herbaceas
anuales. La clasificacidn se basa en la identificacidn de
caracteres constantes como la forma y estructuras pistiladas de
la flor (Sauer, 1950).

El género Amaranthus se divide en dos subgeneros:
Amaranthus (plantas monoicas) y Acnida (plantas dioicas). A su
vez Amaranthus se compone de dos secciones: FBitopsis vy
Amaranthus. La primera con agregados florales axilares y frutos
no dehiscentes, y la segunda con inflorescencias terminales
indeterminadas y frutos dehiscentes circunsésiles, esta incluye
plantas domesticadas productoras de grano (A. cruentus, A.
caudatus, A. hypochondriacus L. vy A. edulis), vy hojas
utilizadas para la extraccidn de colorantes, como ornato y las
malezas comunmente asociadas a otros cultivos como maiz vy

frijol (Feine et al., 1979).

I11.5.1.2.- Descripcidn de la especie

La especie utilizada en este estudio es Amaranthus
hypochondriacus L. Esta es una planta herbdcea anual que se

caracteriza por presentar:

w» Tallo. Simple o ramificado con estrias longitudinales

llegando a alcanzar hasta 3 m de altura.

" Hojas. Pecioladas elipticas u ovado-oblongas con apice agudo

©0 acuminado y base cuneada.

8 Fstructuras de reproduccidn:
Inflorescencia.— esta es terminal de gran tamafo (S0-
100 cm de largo) con espigas y paniculas laterales

muy densa, erecta y espinosa, bracteas de igual
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tamaro a las ramificaciones del estilo.

Flor.- esta presenta 5 tepalos ligeramente curveados,
Apices acuminados con tépalos internos mas cortos que
los externos.

Fruto.- corresponde a un utriculo circumsésil con una
capsula.

Semilla.- el color de la semilla wvaria (blanco,
dorado, café y negro), en general el color claro se
utiliza en la alimentacidn y como ornato (Grubben vy

Sloten, 1981; Feine, 1979, 1981 y Espitia, 1986).

Hass (1979 1in Espitia, 1986) reconoce diferentes tipos
agrondmicos o variedades de acuerdo con Espitia, donde cada
tipo es definido por caracteristicas morfoldgicas de la planta
asi como por su uso agrondmico. De esta forma, se proponen los

tipos ‘'Azteca’ y 'Mixteco’ para A. hypochondriacus L.

Tipo "Azteca’. Estas plantas tienen ciclo de vida muy largo
aproximadamente a los 10 meses madura en México; el tallo
es muy grueso llegando a alcanzar hasta 8 cm de diametro
en la base con ramificacién lateral variable; altura de
la planta de 2.5 a 3 m. Son originarias de México, D.F.,

Edo. de México, Morelos, Tlaxcala y Puebla.

Tipo "Mixteco’ . Estas plantas presentan un ciclo vegetativo
largo en el centro de México y Oaxaca, alcanzando la
madurez a los 10 meses; tallo voluminoso y ramificacidn
variable; las plantas miden de 2 a 3 m de altura; ademas
se caracterizan por gran produccion de hojas y reducida
produccion de grano. Este tipo es originario de Oaxaca vy
Michoacdan.

En la tabla III se presentan algunas caracteristicas
generales observadas en el presente estudio, durante el ciclo
bioldgico de la especie que coinciden con la descripcidn
anterior de los dos tipos de amaranto.

Sin embargo, recientemente Kauffman (1992) ha propuesto el

término de grupos morfoldgicos refiriendose a la presencia de
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Tabla 11I1. Principales caracteristicas observadas en la

especie estudiada comparando los tipos ‘Azteca’ (arizona vy
tulyehualco) y "Mixteco’ (oaxaca).
CARACTERISTICAS
GENERALES ‘Azteca’ ‘Mixteco”
= Ciclo de vida B8 meses 10 meses
s Habito de erecto erecto
crecimiento
e« Altura de 1la 2.30m 2.40 m
planta
s Etapa vegetativa corta larga
= Etapa larga corta
reproductiva
» Inpicio de la 60 dias X 100 dias %
floracidn
» Largo de la 100 cm 35 cm
inflorescencia
s Produccion de alta baja
grano
s Origen en Mexico México, D.F. Edo. Daxaca y Michoacan
de Mexico,
Morelos, Tlaxcala
y Puebla.

Tiempo transcurrido después de la germinacidn.




caracteristicas fenotipicas similares Yy una respuesta al
fotoperiodo comparable. Por ejemplo, para Amaranthus
hypochondriacus L. propone los grupos morfoldgicos "Azteca'" y
"Mixteco", en lugar de los tipos agrondmicos anteriormente

descritos.

II1.5.1.3.— Distribucidn

El género Amaranthus spp. tiene una amplia distribucidn,
ha sido cultivado en ambientes muy variables que van de
tropicales a semidridos (Fig. 1). Tradicionalmente el amaranto
ha sido cultivado en regiones comprendidas entre el ecuador y
30° de latitud, pero también en latitudes mayores dependiendo
de la especie (N.R.C. 1984). En nuestro pais el amaranto se
distribuye en un rango muy amplio desde los 16° a los 28° norte
(Reyna, 1986).

Por otra parte, se ha cultivado desde el nivel del mar
hasta 3200 m.s.n.m. p. ej. A. caudatus L. ha sido encontrado a
altitudes superiores a 2500 m.s.n.m. (N.R.C. 1984). Las zonas
de México donde se cultiva tienen caracteristicas altitudinales
muy contrastantes: 100-2800 m.s.n.m. como la sierra Madre
Occidental y la llanura costera del Golfo de California y del

Pacifico, la altiplanicie Mexicana y la sierra Madre del Sur.

ITII .. S.2.— Importancia alimenticia

de Amaramnthus hypochondriacus

El cultivo del amaranto como productor de grano es una de
las pocas plantas que no siendo graminea tiene gran potencial
semejante al de los cereales.

La semilla estd constituida por el 26 % de germen vy
salvado, y el 74 % de harina. A su vez, el germen contiene mas
del 30 % de proteina y cerca del 20 7% de aceite y el salvado un
alto contenido de fibra, proteina, vitamina y minerales (tabla

IV). Sin embargo, su importancia radica no en el contenido sino
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Tabla IV. Composicién nutricional de la semilla de A.
hypochondriacus comparada con la de los cereales (en 100 g de
peso fresco).

MATERIAL ENERGIA PROTEINAS GRASAS CARBOHIDRATOS

BIOLOGICO

ANAL IZADO (Cal.) (g) (g) total fibra
(g’ (g)

Cereal 342 11.0 2.7 73.0 2.1

(promedio)

Amaran thus

hypochon- 391 193 7l G55 1 2.9
driacus
X Fuente: Composition of foods, Handbook Num. B8 USDA y Food
Composition table for use in Africa (de Granados y Ldpez,
1986).
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en la calidad de las proteinas de la semilla, principalmente el
balance de sus aminodcidos el cual se aproxima mas al requerido
en la dieta humana que el de las proteinas de otros cultivos.
Es notable que el contenido de lisina es alto comparado con
otros cereales. Asi pues la importancia alimenticia del
amaranto radica en el alto nivel de este aminodcido esencial,
pP. ©j. la proteina del maiz es baja en triptofano y lisina
mientras que el amaranto tiene altos niveles de estos

aminodcidos (N.R.C. 1984).

ITI . S.3B.— Condicionmnes climaticas

para el cultivo

III1.5.3.1.- Clima

El clima varia desde zonas calientes a humedas. De acuerdo
a las modificaciones de Garcia (1964) al sistema climatico de
Koppen particularmente para México el clima predominante es de
tipo Aws" (w) (i')g, el cual corresponde a los climas calientes
con temperatura media anual mayor a 22 °C, el mas seco de los
subhumedos. También es frecuente que se le cultive en climas
semicalidos (A) C o bien de tipo C(w)(w)b templados con

temperatura media anual entre 12° y 18 °C (Reyna, 1986).

I111.S5.3.2.— Precipitacidn

El amaranto para produccidon de grano se cultiva en
condiciones de temporal y en sitios con precipitacidn anual
menor a 400 mm en su mayor parte durante el verano (mayo a
octubre). Por el contrario el amaranto para produccidn de
verdura ha sido cultivado en zonas donde la precipitacidn anual
es mayor a 1300 mm como en algunas localidades de Oaxaca, donde
el rendimiento es similar o incluso mayor al de maiz (Reyna,
1986) .

El agua es un factor limitante en la etapa de germinacion
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de las semillas pero cuando las pldntulas se han establecido su

crecimiento se favorece con baja humedad (N.R.C. 1984).

III.5.3.3.- Temperatura

En Mexico el amaranto ha sido cultivado en lugares con
alta temperatura uniforme todo el afo (alrededor de 29°C) como
en Atoyac, Guerrero y en localidades templadas del D.F. como
Tulyehualco y Milpa Alta con temperatura media anual de 14°C,
inviernos definidos vy temperaturas muy bajas que afectan
principalmente el follaje y en menor grado la semilla (Reyna,
1986). En relacivon a esto se conocen especies como A.
hypochondriacus L. y A. cruentus L. que son tolerantes a altas
temperaturas pero no resisten heladas ya que el crecimiento se
ve interrumpido a 1los B8°C vy las plantas sufren daros

irreversibles a menos de 4°C (N.R.C. 1984).

II11.5.3.4.- Fotoperiodo

En algunas especies de amaranto el fotoperiddo produce
efectos en su ciclo bioldgico, principalmente en el inicio de
la floracidn: p. ej. A. hypochondriacus L. del sur de México no
florece en verano (fotoperiodo largo), pero en condiciones de
invernadero durante el invierno (fotoperiodo corto) si florece

de manera normal (N.R.C., 1984).

III.5.3-5-_ Sl.le.ll:l

El amaranto puede ser cultivado en suelos con amplia
variedad de contenido de nutrientes. El1 mejor suelo para el
cultivo son los suelos francos bien drenados (Kauffman et al.,
19B84; Weber et al., 1985) y con pH neutro o basico (mayor de
6). Por otra parte se ha visto que algunas especies
aparentemente son tolerantes a la salinidad y a la alcalinidad
(N.R.C. 1984).

Aunque el amaranto crece en diferentes tipos de suelos, se

prefieren los migajones arenosos Yy en general los suelos
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limosos bien drenados Yy aireados, no compactos (SaAnchez-

Marroquin, 1988).

ITI.S.949.— Caracteristicas
fisioldgicas, ecoldgicas

Y agromomicas

En términos fisioldgicos, el amaranto presenta la via
fotosintética Cs que le confiere dos ventajas adaptativas
importantes: por un lado un mecanismo mas eficiente de
obtencién de CO= y por otro una mayor eficiencia de uso de
agua.

En la obtencidn de COz y conservacién del agua, la via Ca
es importante cuando la concentracidn ambiental de COz= es muy
baja. Esto ocurre cuando los estomas estan casi cerrrados como
resultado del déficit hidrico. En este caso, el ciclo Ca puede
mantener altas tasas fotosintéticas aun cuando la concentracién
de COz dentro de la hoja descienda a niveles muy bajos. Las
plantas que poseen ésta via ocupan habitats secos sujetos a
altas intensidades de luz y necesitan por tanto conservar el
agua, alcanzando bajo. estas condiciones altas tasas de
crecimiento y productividad biolégica (Bidwell, 1979).

Para 1la concentracidn de COz, en las plantas Ca 1la
anatomia Kranz suministra unma via corta para la difusidn del
CO= porque los espacios subestomaticos son mas pequernos y el
CO= se difunde a las células del meséfilo. Los Acidos Ca que
transportan COz a las células de la vaina del haz vascular
difunden hacia abajo de altos gradientes mantenidos por una
concentracion diferencial en sus sitios de sintesis vy
descarboxilacion. El resultado neto es que la concentracidn de
CO= en los cloroplastos de la vaina pueden ser del orden de
200-500 ppm. Por lo tanto, el ciclo Ca sirve para mantener un
nivel de CO= suficientemente alto en las células de la vaina
ﬁara la actividad optima de la enzima Ribulosa Bisfosfato

Carboxilasa-Oxigenasa (RUBISCO), la cual utiliza tanto COz y O=
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como sustrato y su aceptor Ribulosa bisfosfato (RUBP)
(Castellanos, 198%9). Ademds, incrementa en gran parte 1la
relacidon CO0=/0z en el sitio de la carboxilasa, con lo gque se
reduce el efecto del oxigeno  sobre la fotosintesis,
disminuyendo la fotorrespiracion que no es detectable (Bidwell,
1979) .

Por otro lado, Sumar (1986) ha analizado algunos procesos
fisioldgicos que promueven la germinacidn, sometiendo las
semillas a bajas temperaturas y obteniendo plantulas de mayor
vigor inicial. Ademds, Sumar (1986) ha estudiado la respuesta
de la germinacidn a procesos fisicos Y quimicos de
escarificacion, vernalizacidn (induccidn con bajas
temperaturas), empleo de luz roja y tratamientos quimicos para
romper el letargo. De acuerdo con Sumar (1986) algunas de las
caracteristicas que favorecen la germinacidén son el peso y
tamarfo de la semilla, el incremento en materia seca de 1la
planta progenitora y la vernalizacidn a 4°C o el tratamiento de
la semilla en una solucidn de nitrato de potasio al 0.2 %. La
adaptaciodn ecoldgica de estas plantas les permite mantener
tasas fotosintéticas altas en condiciones de sequia,
favoreciendo asi el crecimiento en condiciones extremas de luz
y baja humedad. Mientras que en bajas intensidades de luz el
ciclo Ca no confiere ventajas debido a su necesidad de energia
luminosa adicional.

Otros cultivos Ca como maiz y carna de azucar son de los
mas productivos del mundo, se considera que la fotosintesis Ca,
confiere un alto nivel de productividad bioldgica.

En términos ecoldgicos y por lo anteriormente escrito, las
especies de amaranto consideradas como ruderales vy las
domesticadas son muy resistentes a la sequia. Sus hojas anchas
y forma de crecimiento proporcionan un denso follaje e
indirectamente influyen en el control de malezas. Por otra
parte, la abundancia de proteina en hojas y semillas y altas
concentraciones de nitratos en vacuolas indican wuna alta
eficiencia en la asimilacidén de N.

El periodo de desarrollo vegetativo de A. hypochondriacus

L. es de 75-80 dias después del cual se inicia la etapa
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reproductiva que abarca 35 dias.

Por otra parte, agrondmicamente,de los tipos de amaranto
estudiados por Espitia (19B6a), el °'Azteca’ presenta los
rendimientos mas altos por planta (58.8 g), el patrén de
ramificacion lateral es muy variable, mas tardio y con mayor
altura (2.5-3 m). Ademds, A. hypochondriacus L. a diferencia de
otras especies de amaranto presenta mayor diametro de tallo,
panicula o inflorescencia mas grande y los rendimientos mas
altos, asi como mayor altura, de acuerdo al mismo autor.

Es importante mencionar que el amaranto presenta una alta
plasticidad fenotipica permitiendo obtener altos rendimientos
en ambientes muy variados dada su alta capacidad de respuesta
para crecer en condiciones desfavorables con baja
disponibilidad de nutrientes, agua y 1luz hasta alcanzar 1la
madurez y reproducirse (Marquez, 1986).

Segun Hauptli (1986) 1los cambios en 1los siguientes
factores determinan el rendimiento agrondmico (produccidn de
grano o verdura) de un cultivo en cualquier ambiente, en éste

caso el del amaranto:

. Translocacidn de recursos en la planta

[ Cambios ocurridos al iniciarse la floracidn

. La posicidn erecta de la inflorescencia

(] Tipo de inflorescencia determinada

. Patrdn de ramificacidn

u Area foliar

ITTI . S5.5.— Estudios ecofisioldgicos

del amaramto

En la actualidad no se tienen referencias de especies de
amaranto que presenten via fotosintética Cx las que se conocen
hasta ahora son Cs. Por lo tanto, los estudios ecofisioldégicos
entorna a las especies de amaranto se han realizado a

nivel comparativo con especies Cx. Por ejemplo, Bunce (1983)
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estudid el efecto que tiene la humedad en la fotosintesis neta
diurna comparando especies C= (Chenopodium album) vy Ca
(Amaranthus hybridus y Portulaca oleracea) en condiciones de
campo, demostrando que la fotosintesis neta en las especies Ca
no es afectada en condiciones de baja humedad en contraste con
la especie Csx.

En otro estudio Pearcy et al. (1981) estudiaron 1la
respuesta fotosinteética y de crecimiento a diferentes
condiciones de temperatura y humedad del suelo en Chenopodium
album (C=) y A. retroflexus L. (Ca).

Por otra parte, Bazzaz y Carlson (1984) compararon el
crecimiento de especies C= (Polygonum pensylvanicum L.,
Artemisa artemisiifolia L. y Abutilon theophrasti) vy Ca
(Amaranthus retroflexus) en tratamientos con diferentes
concentraciones de COz y cantidades de agua. Los resultados
indican que esta especie es mas eficiente en el uso de agua vy
alcanza un mayor crecimiento a menor concentracion de CO= y
baja humedad del suelo lo que le confiere una mayor capacidad
competitiva. De acuerdo con Bazzaz y Carlson (1984) las
especies con mayor eficiencia en uso de agua pueden ser mas
competitivas en condiciones de baja humedad del suelo que las
especies que no lo hacen.

En algunas especies de amaranto se han llevado a cabo
estudios relacionados con la respuesta fotosintetica a
diferentes recursos Yy condiciones ambientales (luz, agua,
temperatura, nutrientes, etc.).

Por ejemplo, Bunce (1982) investigd la respuesta
fotosintética y conductancia estomdtica a bajos niveles de agua
en cuatro especies Ca (Amaranthus hybridus Lsiy A.
hypochondriacus L., Portulaca oleracea y JZea mays) los
resul tados demuestran que estas especies al ser sometidas a
alta intensidad de 1luz muestran una saturacidn parcial o
completa de COz en la fotosintesis y una reducida sensibilidad
al cierre estomatico inducido por una gran diferencia de
presion de vapor del aire en el ambiente.

Ehleringer (1983) describid algunas caracteristicas

fotosintéticas en Amaranthus palmeri, anual de verano del



desierto Sonorense. Demostrando que la disminucidn de la
fotosintesis neta en un periodo de sequia prolongado puede ser
atribuida a la baja conductancia estomatica o contenido de
proteina en hoja asi como al incremento en el deéficit de
presion de vapor reduciendo a su vez la conductancia foliar.
Oozturk et al. (1981) han demostrado que las plantas Ca en
condiciones de competencia presentan alto crecimiento y mayor
produccidn de biomasa en la parte aérea y subterranea cuando el
suministro de agua es corto y la intensidad de luz es alta. Hay
una tendencia a aumentar en tamafo y peso seco cuando es mayor

el déficit hidrico.

ITII . S.é&.— Factores ecomomicos Vv

estudios agroecoldgicos

Usualmente el amaranto se siembra directamente en el
campo, sin embargo cuando es para consumo de verdura, es
transplantado en estado de plantula en el campo cuando tiene
cuatro hojas verdaderas. La densidad de plantulas depende del
meétodo de cultivo previo, en muchos cultivos de A.
hypochondriacus L. y A. cruentus es de 320,000 plantas por Ha
para campo considerando un manejo estandar.

El amaranto para produccion de grano puede deshierbarse
mecanicamente hasta que el follaje se cierra. Por otra parte,
hay especies que maduran mas rdpidamente en Aareas con lluvias
de verano en 4-5 meses, sin embargo en regiones mas altas la
maduracidn puede durar hasta 10 meses.

En wvarios estudios agrondmicos se ha enfatizado la
habilidad del amaranto para responder a la aplicacion de
fertilizantes incrementando el rendimiento y la produccidn de
proteinas, de acuerdo con varios autores (in Trinidad et al.,
1986) .

Trinidad et al. (19846) ha probado diferentes niveles de N
(0—-18B0 Kg N+*Ha—"*), P (0-120 Kg Pz 0Os*Ha"*) vy densidades de
poblacidn (30-200 mil plantas/Ha) en A. hypochondriacus L. y A.
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cruentus. Demostrando que la fertilizaciédn con N da como
resultado alto rendimiento y alto contenido de proteina cruda
en la semilla a diferencia de los resultados obtenidos con P en
los cuales es menor (Trinidad et al., 1984; Alejandré y Gomez,
19863 Morales et al., 198B6).

En estudios realizados en el campo se ha observado que al
aumentar la densidad del cultivo el patrdn de ramificacidn se
modifica disminuyendo el numero de ramas laterales y por lo
tanto el numero de inflorescencias, incrementdndose asi el
rendimiento de granmno al ser mas densa la inflorescencia
principal, por otra parte se ha observado que el tamaro de la
planta también se reduce. De acuerdo con Trinidad et al. (1986)
la densidad varia de 90 mil o mas plantas por Ha ademds
menciona que ésta caracteristica podria representar una ventaja
para la cosecha mecanizada del cultivo.

Las plantas sujetas a bajas densidades de siembra y
en condiciones d¢ptimas de humedad y de nutrientes son mds
vigorosas, presentan mayor altura y gran numero de ramas
laterales asi como de panojas (12) aunque de menor tamafo.
Cuando la densidad de plantas es alta, existe mayor rendimiento
de materia seca, las ramificaciones se reducen y la longitud de
la inflorescencia es mayor (Morales et al., 1986).

En relacidn al tipo de suelo donde se cultiva Granados y
Lopez (19B46) mencionan gque s arenoso y arenoso-cascajo y que
las plantas toleran suelos deficientes y perturbados. No
obstante, es un cultivo agotador de nutrientes y es necesaria
la rotacién de cultivos, el descanso del suelo o la
fertilizacidn. El1 amaranto como cultivo de temporal tiene un
rendimiento de 0.B a 2 Ton-Ha—?*.

El alto contenido de proteina en hojas y semillas y altas
concentraciones de nitratos en vacuolas estan indicando alta
eficiencia en la asimilaciédn de N. Varios autores (in Trinidad
et al., 1986) mencionan que el porcentaje de proteina es mayor
al aumentar la fertilizacidn nitrogenada y puede alcanzar
valores de 27 % en las hojas y 16 % por planta, antes de

iniciarse la floracidn.
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IV.— DESCRIPCION DEL
SITIO DE TRABAJO

IV.l.— LOCAL.IZACION GEOGRAFICA

El presente estudio se realizd en el rancho "San Francisco"
(propiedad de la Facultad de Medicina Veterinaria y Zootecnia de
la U.N.A.M.) localizado en el Mpio. Chalco, Edo. de México al
sur del valle de Mexico a los 19°14.3° de latitud norte y a
9@7°57.7" longitud oeste (Fig. 2). El Rancho esta ubicado en la
porcion centro oeste del municipio, aproximadamente a 3 Km del
poblado principal de Chalco, donde la mayor parte de las tierras

ocupan una gran planicie con una altitud media de 2250 m.s.n.m.

IV.2.— FISIOGRAFIA VY GEOLOGIA

De acuerdo con Reyna (1989) Chalco es una de las tres
subregiones principales en las que se divide la Gran Cuenca, se
encuentra en la regidn Xochimilco y Chalco rodeada por Serranias
que se caracterizan por presentar altitudes considerables entre
3000 y 4000 m.s.n.m. (Ajusco al sur, Nevada al este y la de
Santa Catarina al norte).

En su mayor parte, el municipio se situa en la porcidn
sureste de la cuenca hidroldgica de México, regidn constituida
por sedimentos lacustres de los periodos Pleistoceno y Holoceno
formados por limos con contenido variable de sales y horizontes
de material volcanico.

Los suelos de la regidn centro y norte del Mpio. Chalco
pertenecen al grupo de Fluvisoles (eudtrico) vy Gleysoles
(gleysoles mdlicos) con textura arcilloso-arenoso. En la tabla

V se muestran los resultados del analisis fisicoquimico de suelo
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Figura 2. Mapa de localizacién geogrdéfica del Mpio. Chalco,
Edo. de México donde se ubica el rancho "San Francisco".
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Tabla V. Resultados del andlisis fisicoquimico de
tres muestras de suelo del terreno experimental en el
rancho "San Francisco", Chalco, Edo. de México.

VARIABLE MUESTRA 1 MUESTRA 2 MUESTRA 3
D.A. (g * cm™™) X% 1.46 1.47 1.46
P H 6.7 Y £5 sk
Materia orgdnica (%) 1.6 122 1.2
Textura M. arenoso M. arenoso M.arenoso
C.I1.C. (meq/100 g)xx 10.4 10.4 2.1
Calcio (ppm) 19.8 15.8 17.6
Magnesio " 1.4 0.8 1.0
Sodio " 53.0 48.8 33a:1
Potasio " 25.1 237 15.0
Nitrégeno i 875.0 680.0 750.0

¥ Densidad Aparente
¥x Capacidad de Intercambio Catidnico.
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en tres muestras del terreno de cultivo experimental del

presente estudio.

IV.3Z.— CL.IMA

Con base en el estudio de climas de la regidn, Reyna (198%9)
propone que el clima de la zona de estudio es del tipo C(w,)b de
acuerdo con la clasificacidn climatica de Koppen modificado por
Garcia (1988). Este clima corresponde a los templados subhumedos
con lluvias en verano.

La estacidn meteoroldgica mas cercana al sitio de trabajo
es la de Chalco (3 Km al norte). En esta se registra una
temperatura media anual de 15.1°C y una precipitacién total
anual de 660 mm, siendo el mes mas frio enero (11.5°C) y el mes
mas caliente mayo (18.1°C). En tanto que los meses mas lluviosos
del afo son junio, julio, agosto y septiembre con 14, 22, 20 y
20 dias de lluvia respectivamente, de los cuales julio es el mes
mas lluvioso del aro como se observa en el climograma (Fig. 3).

Las heladas se presentan en los meses de enero, febrero y
diciembre con 17, 10 y 13 dias respectivamente, alcanzando una
temperatura media minima de 3°C en enero y diciembre y de 5°C en
febrero.

La humedad relativa oscila entre S0 y 60 % entre el dia y

la noche en la parte baja de la cuenca de Chalco.
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Figura 3. Climograma: datos de temperatura y precipitacién
de la estacién meteorolégica de Chalco, Edo. de México con 14
y 20 afios de registro respectivamente, anteriores a 1980.
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Ve MATERIALES Y METODOS

V.1.— MATERIAL BIOLOGICO

La especie en estudio fue Amaranthus hypochondriacus L. Las
semillas utilizadas corresponden a tres poblaciones de esta
especie procedentes de distintos lugares: tulyehualco de
Tulyehualco, Edo. de México, con clave 14835 y arizona con clave
740 que proviene de Arizona, E.U. Esta ultima es producto de
semilla llevada de Tulyehualco a este lugar donde fue cultivada
y mejorada. Estas semillas fueron donadas por la M. en C.
Cristina Mapes del Jardin Botdnico exterior, U.N.A.M. Por otra
parte, la poblacidn de oaxaca con clave (C-123 proviene de
Zimatldn, Oax. y fue proporcionada por el M. en C. Eduardo
Espitia de Chapingo.

En este trabajo, se estudiaron dos tipos agrondmicos de
esta especie considerados como variedades (Espitia, 198B46): las
poblaciones de tulyehualco y arizona mas comparables entre si
corresponden al "tipo azteca" y oaxaca al "tipo mixteco" (ver

descripcion en el apartado I11.5.2 de ANTECEDENTES).

V.2.— PARCELA EXPERIMENTAL

El Area de la parcela experimental fué de 900 m2 en total,
la cual fue dividida en B subparcelas de BO m? cada una con una
distancia de 2 m entre estas. Las subparcelas designadas para la
siembra de las tres poblaciones de A. hypochondriacus L. fueron
seleccionadas aleatoriamente como se muestra en el disefo de la

parcela experimental (Fig. 4).
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V.F.— SIEMBRA Y TRANSPLANTE

La germinacién se llevd a cabo en condiciones de
invernadero (Centro de Ecologia, U.N.A.M.) para obtener las
plantulas v posteriormente transplantarlas al terreno
experimental.

Fueron seleccionadas 90 semillas por cada poblacidén de
acuerdo a un tamaro homogéneo y sembradas una semilla por bolsa
de plastico negro (15 x 4 cm) utilizando como sustrato una
mezcla de tierra negra y hojarasca suficientemente humeda (19 de
Abril de 1988), es decir se contaba con un total de 180 bolsas
sembradas. Diariamente fueron regadas y revisadas para
determinar el inicio de la germinacion.

El transplante se hizo a los 23 dias después de la
germinacion (14 de Mayo, 1988) cuando las pléntulas tenian entre
15-30 cm de altura. En cada subparcela se transplantaron 10
surcos de &6 m de largo con una densidad de siembra de cuatro
plantas/m2. Es importante seralar que las plantas de los surcos
de las orillas no fueron consideradas para las cosechas para
evitar el efecto de borde, es decir se contaba en un principio
con un total de 40 plantas por subparcela para este estudio.

En las cinco subparcelas restantes se transplantaron otras
especies de amaranto para un estudio similar a este (Elenes-
Buelna y Castellanos, 1991) en tanto que a los lados del terreno

cultivado con amaranto fue sembrado maiz (Fig. 4).

V.4.— MUESTREOS Y OBTENCION
DE DATOS

V.949.1.— Datos de campo

Fueron elegidas al azar cinco plantas y marcadas en cada
subparcela, a las cuales se hicieron las siguientes mediciones
a intervalos semanales, a partir de los 7 dias después del
transplante hasta el final del ciclo bioldgico de las plantas,

como se muestra en el cronograma de la figura 5.
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Figura 5. Cronograma: relacion cronologica de las actividades
realizadas durante Ila fase experimental, a lo largo del ciclo biologico
de las plontas.
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A). Altura.- Se midid por separado el tallo principal a partir
de la cicatriz del primer par de hojas gque fue constante
hasta el 1nicio de la reproduccidn, a partir del cual se
tomaron medidas de la longitud de 1la inflorescencia,

sumando posteriormente estas medidas.

B). Demografia foliar.— Se realizaron censos de hojas en tallo
principal para obtener datos demogrdficos (natalidad v
mortalidad de hojas) y las curvas de sobrevivencia
correspondientes.

s Para definir donde empieza y donde termina cada cohorte
se marcod la ultima hoja en emerger tomando como criterio

hojas de 3 cm de largo aproximadamente.

c). Tamarno foliar.— Se marcd una sola hoja al azar por cada
cohorte y se tomaron medidas de largo y ancho cada semana

para seguir el crecimiento foliar.

V.4q4.2.— Cosechas o muestreos

destructivos

La cosecha o muestreo destructivo consistid en elegir vy
sacar aleatoriamente cuatro plantas completas (incluyendo raiz)
por poblacidn de cada subparcela experimental, realizando un
total de ocho cosechas de tulyehualco y arizona, y siete de
oaxaca: la primera se llevo a cabo el dia que se hizo el
transplante (23 dias después de la germinacidn). Los intervalos
de tiempo entre cosechas se muestra en la tabla VI.

Una vez realizada cada una de las cosechas de 12 plantas en
total, éstas fueron transladadas al laboratorio (Centro de
Ecologia, U.N.A.M.) en bolsas de plastico negro. Este material
fue separado en sus diferentes componentes: tallo, hoja,
peciolo, raiz e inflorescencia del cual se obtuvieron los

siguientes datos:

A). Area foliar.— Fué utilizado un aparato "Li-cor"” en todas

las cosechas para medir este parametro por planta. Ademas
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Tabla V1. Fecha y tiempo correspondientes a cada una
de las cosechas realizadas en 1las subparcelas
experimentales de las poblaciones estudiadas.

COSECHA FECHA TIEMPO
(dias)

1 14-MAY-88 23

LT 2-JUN-88 42

1T 16-JUN-B88 56

v 30-JUN-BB 70

v 30-JuL-88 100

VI 6-SEP-B88 139

x VII 14-0CT-88 177

VIII S5-DIC-B88 237

¥ Cosecha no realizada en la poblacidn oaxaca.
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B).

cl.

D).

E).

Al.

se tomd una muestra de 20 hojas por poblacion (35 hojas por
planta), cuya area se midid por separado con el proposito
de obtener un indice de correlacidn entre el tamafro de la
hoja (largo y ancho) y el area para estimar el crecimiento

foliar en el campo.

Tamano foliar.— Se tomd una muestra de S5 hojas por planta

y se midio el largo y ancho de cada hoja.

Biomasa.— De tallos, raices, hojas, peciolos y estructuras
reproductoras (flor mas fruto) se obtuvo el peso seco a
B80°C durante 48 h siendo el peso seco total por planta la

suma de estos valores.

Contenido de nitrdgeno total en el material bioldgico
estudiado.—- Se analizd por separado el tejido seco de raiz,
tallo, hoja e inflorescencia triturado en wun molino
eléctrico previamente, para evaluar el contenido de N por
el metodo Kjeldahl (Industrial Method No. 334-74W/B) en el
laboratorio de Analisis Quimicos del Centro de Ecologia,
U.N.A.M. Esto se hizo en tres plantas por poblacidn y en

cada una de las ocho cosechas.

Rendimiento.— Se separd la semilla de la inflorescencia de
cuatro plantas por poblacidn (tulyehualco y arizona) de la
VIII cosecha para obtener la produccidén promedio de grano
por planta, con el propodsito de observar alguna diferencia

en este parametro.

V.S.— ANAL ISIS DE RESUL TADOS

V.S5.1l Asignacicdn de recursos

Proporcidn de peso seco
Se considerd la distribucidn de materia seca en diferentes
partes de 1la planta como medida de la asignacion de

recursos durante las distintas etapas del crecimiento. Se
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B).

obtuvieron las proporciones de peso seco por partes: raiz,
hoja, tallo, peciolo e inflorescencia (PPR, PPH, PPT, PPP
y PPI respectivamente), asi como el cociente Raiz/Vastago.
La férmula general para calcular estos pardmetros es 1la

siguiente:

PSO (g) PSR (g)
PP 5 e R/IV =
PST (g) PSA (g)

Donde:

PPO= proporcidn de peso seco por érgano (g).

PS0O= peso seco de cada componente de la planta (raiz,
tallo, hoja, peciolo e inflorescencia).

PS5T= peso seco total por planta.

R/V= cociente del peso seco radicular entre el peso seco
total de la parte aérea de la planta (tallo + peciolo
+ hoja + i1nflorescencia).

PSR= peso seco de raiz.

PSA= peso seco de la parte A4rea de la planta.

Por otra parte, el pardmetro de Peso Foliar Especifico

(PFE) se obtuvo con la siguiente fdrmula:

peso seco foliar g

area foliar m2

Proporcidn del contenido de N total

Para la distribucidn del contenido de N de raiz, tallo,
hoja e inflorescencia se obtuvieron las proporciones del
contenido de N para cada componente del individuo, de
manera similar a las proporciones de biomasa obtenidas en
el inciso A) utilizando los valores del contenido de N en

lugar del peso seco.
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£ Valores porcentualies de asignacidn para biomasa y nitrogeno
A partir de las proporciones de biomasa y N obtenidos para
raiz, tallo. hoja e inflorescencia por poblacidn en cada
cosecha se hizo una conversidn a valores porcentuales

multiplicdndolos x 100.

V.S .2.— Pruebas estadisticas

Se aplicd un andlisis de varianza (ANDEVA) con p<0.05 de
dos vias para evaluar la significancia de las diferencias en los
siguientes resul tados obtenidos Y la prueba de Tukey:
Altura/planta, longitud de la inflorescencia, peso seco/planta
y por partes, area foliar/planta, contenido de N/planta vy por
partes, numero de hojas en tallo principal y por ultimo los
valores porcentuales de biomasa y contenido de N en raiz, tallo,
hoja e 1ntlorescencia. Cabe mencionar gue fue necesario hacer
una transformacitn a estos valores porcentuales, utilizando la
siguiente funcion matemdtica: ARC'COS J{%/100 para poder aplicar

una prueba parametrica normal.

V.S.3.— Parametros de crecimienmnto

iNndividual v subimndividuasal

Los parametros de crecimiento por planta vy en raiz, tallo,
hoja e 1nflorescencia fueron obtenidos a partir del programa en
computadora descrito por Hunt y Parsons (1974 y 1981). Adoptando
una forma de andlisis de crecimiento funcional mediante el cual
se obtienen tasas de crecimiento instantaneas en diferentes
tiempos (generalmente mas de dos cosechas) a partir de funciones
matematicas ajustadas a los valores observados del peso seco vy
el area foliar.

En general, este programa transforma los datos observados
en logaritmos naturales y ajusta curvas de crecimiento a las
variables dependientes Y y Z (materia seca y area foliar) vy X
(tiempo) como variable independiente. Proporciona datos
ajustados del In Y yv Z, yv parametros como la tasa de crecimiento

relativo de peso seco definida como (1/Y) % (dY/dX) [TCRgl1, tasa

59



de crecimiento relativo del A4rea foliar o (1/Z) x (dZ/dX)
[TCR.], cociente de area foliar o Z/Y [CAFl, y por ultimo la
tasa de asimilacidn neta o (1/Z) % (dY/dX) [TAN], con su error
estdndar y 95 % de limites de confiabilidad (ver apartado I11I1.2
de ANTECEDENTES para una descripcidn mas detallada de estos

parametros). En el apéndice se explican las bases estadisticas

con detalle de este programa.
VaS.ed4.— Demografia foliar
Las curvas de sobrevivencia fueron obtenidas a partir de los

registros de la natalidad y mortalidad de las hojas en el campo,

con la siguiente +fédrmula:

npi
1% = e
Ne
Donde:
l1x = proporcidn del numero de hojas gque sobreviven al

inicio del intervalo x.

nx = numero de hojas gue sobreviven al inicio del intervalo
de edad.

Nae * Niycwa
Lx = = numero de hojas promedio presentes

durante el intervalo de edad que va

de x a x+1.
VaS.59.— Expansidmn foliar

A partir del A4rea foliar de una muestra de hojas por
cosecha y poblacidn, se hizo una estimacion del 4area foliar a
partir de las medidas i1n situ de largo y ancho de la hoja
realizadas en el campo. Previo a esto se obtuvo el coeficiente
de correlacidn lineal (rz) del area foliar (variable
dependiente) con el producto del largo x ancho de 1la hoja
(variable independiente).
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VI .— RESULTADOS

VI.l.— CRECIMIENTO EN ALTURA

VI.1l1.1.— Altura por planmnta

Se presentan diferencias en la altura total/planta promedio
entre poblaciones (Fig. &6A) de mayor a menor: arizona,
tulyehualco y ocaxaca (216.5 % 3.0; 213.6 = B.2 y 190.3 * 21.6,
cm respectivamente, X * E.E. con n=5). El tiempo al que fueé
alcanzado el valor maximo fue distinto, principalmente de
arizona y tulyehualco con respecto a oaxaca que fué posterior.
Es importante mencionar que entre los 23 y 60 dias después de la
germinacidn el crecimiento en altura es muy rapido.

El analisis de varianza (ANDEVA) de dos vias muestra que
las diferencias en la altura/planta entre poblaciones y tiempos
son significativas (p<0.035). En la tabla 1 se muestran los
resul tados del ANDEVA y la prueba de Tukey indicando los grupos

homogeéneos que se forman.

VI.1.2.— Largo de la inflorescencia

En la Figura &B se observan diferencias en el largo de la
inflorescencia: el valor maximo de arizona y tulyehualco fue
mayor que en oaxaca (110 * 1.8, 90 * 6 y 38 * &6 cm,
respectivamente, X * E.E. con n=5) y en las dos primeras
poblaciones se alcanza al mismo tiempo (130 d), mientras que en
oaxaca aun a los 185 d se incrementa pero muy lentamente. Otra
diferencia notoria fue el inicio de la floracidn la cual marca
el inicio de la reproduccidn: a los dos meses en arizona vy

tulyehualco, y después de tres meses posteriores a la
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Figura 6. Patron de crecimiento en altura total promedio (A)
y largo de la inflorescencia promedio (B) con n=5, de las
tres poblaciones durante el ciclo biolégico de las plantas.
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germinacién en oaxaca. E1 ANDEVA de dos vias muestra que las
diferencias en el largo de la inflorescencia y entre tiempos son
significativas (p<0.03). En la tabla 1 se muestran los
resultados del ANDEVA y la prueba de Tukey indicando los grupos

homogéneos que se forman.

VI.Z2.— PATRONES DE CRECIMIENTO
EN MATERIA SECA

VI.Z2.1.— Inmncremento por inmndividuo

La tendencia en el incremento de materia seca (g) por
individuo es similar en las poblaciones tulyehualco y arizona
comparada con oaxaca (Fig. 7A). En el primer caso después de
alcanzar un valor maximo a los 177 dias (2218.3 = 176.1 y 1849.8
+ 113.4 g, X £ E.E. respectivamente con n=4) hay una disminucién
al final, mientras en oaxaca su valor maximo (2558.4 * 209.8 g)
lo alcanza a los 237 d y no hay un decremento. De acuerdo al
ANDEVA de dos vias las diferencias de peso seco por planta entre
tiempos son significativas (p<0.05) y la prueba de Tukey indica
los grupos homogeéneos que se forman en la Tabla 2, mientras que
entre poblaciones no son significativas (p>0.05) estas
diferencias.

La funcidn cuadrdtica es la que describe el comportamiento
de las curvas observadas en la Figura 7B donde se han graficado
los valores ajustados del logaritmo de peso seco individual
entre poblaciones. En esta grafica se pueden identificar dos
fases que se pueden explicar por la curva general que describe
el crecimiento de plantas anuales: en los primeros 60 d se
observa un crecimiento exponencial el cual corresponde a la fase
vegetativa del ciclo bioldgico de las plantas; posterior a este
periodo es notable un crecimiento asintdtico donde la curva
tiende a mantenerse constante o decrecer, el cual coincide con

la fase de reproduccion.
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Figura 7. Comparacién del patrén de crecimiento de
peso seco promedio por planta (X% E.E.) con n=4 (A);
y la relacién de los logaritmos ajustados de peso
seco/planta vs tiempo (B), entre poblaciones.
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Tabla 2. Resultados del ANDEVA y prueba de Tukey (p<0.05) para
valores absolutos de peso seco por planta.

F P GRUPOS*HOMOGENEOS

A = 204.199 0.0000 T1 T2 T3 T4 75 T6 T8
B = 0.776 0.4648 arizona oaxaca tulyehualco
C = 8.014 0.0000

A = Tiempo, B

= Poblacién y C = Interaccién entre los factores A-B.

Tiempo

T

T2 T3 T4 T5

6 T7 T8

dias

23

42 58 70 100

139 177 287
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VI.2.2.— Inmncremento en raiz, tallo,

hojta e inflorescencia

En general, la tendencia del incremento en los valores
promedios de peso seco de raiz, tallo e inflorescencia es
similar en arizona y tulyehualco y diferentes de oaxaca (Fig.
B8): presentan un valor maximo entre 140 y 177 d después de la
germinacion y decrece a los 237 d en contraste con lo que sucede
en oaxaca en la etapa final del ciclo de vida donde después del
valor maximo no hay un decremento final.

Es importante sefalar que el rendimiento en grano para las
poblaciones de tulyehualco y arizona es de 283.1 y 212.06 g por
planta respectivamente, con una diferencia de 71.04 g.

Por otra parte, el incremento en peso seco de hoja (Fig. B8)
es semejante en las tres poblaciones y disminuye al final del
ciclo bioldgico después de presentar un wvalor maximo, no
obstante estas poblaciones difieren en el tiempo de alcanzarlo:
tulyehualco y ocaxaca a los 137 d y arizona a los 176 d.

En la tabla 3 se muestran los resultados del ANDEVA de dos
vias y la prueba de Tukey de los valores absolutos de peso seco
por dorgano de la planta. Estos resultados indican que entre
tiempos las diferencias son significativas (p<0.05) en raiz,
tallo, hoja e inflorescencia, y también son significativas entre
las poblaciones estudiadas (p<0.035) a excepcion de la hoja,

donde las tres poblaciones forman un grupo homogéneo (tabla 3).

VI.S.— NITROGENO TOTAL EN

TEJIDO VEGETAL.

VI.ZF.1.— Contenido de N

por indisviduo
En la tabla 4 se presentan los resultados promedios del

contenido de N por individuo en arizona, tulyehualco y oaxaca.

Al analizar estas diferencias del contenido de N por
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Tabla 3. Resultados del ANDEVA y prueba de Tukey (p<0.05) para
los valores absolutos del peso seco de cada érgano de la planta.

g PESO F P GRUPOS * HOMOGENEOS

A = 163.468 0.0000 ™ T2 T3 T4 E T8 T8
Ralz B=11.174 0.0001 arizona tulyehualco omc:

C = 28.356 0.0000 -

A = 86.204 0.0000 T T2 T3S T4 T8 T8 T8
Tallo B = 2855 0.0587 arizona tulyehualco o:u;

C=8874 0.0000

A = 30.430 0.0000 T 72 T8 T4 T8 T6 T8
Hoja B = 3716 00300 | arizona oaxaca tulyehuaico

C=1.218 0.2041

A = 380.613 0.0000 T T2 TS T4 T8 T8 T8
Inflores- B = 18.804 0.0000 caxaca tulyehualco urizo-n:
cencia

C = 7.641 0.0000

A = Tiempo, B = Poblacién y C = Interaccién entre los factores A-B.
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Tabla 4. Resultados del contenido de nitrdgeno total
promedio (mg) por planta (X + E.E.) con n=3, en las tres
poblaciones estudiadas.

COSECHA ARIZONA TUL YEHUALCO OAXACA
I 8 3 12 £ 1 10 £ 3
II 178 * 18 111 * 22 136 = 25
IT11 1043 * 103 945 * Bé6 480 * 199
Vv 2755 * 197 1881 * 210 1445 * 179
v 11419 * 571 126B1 * 1498 4416 * 640
VI 22416 * 3250 14818 * 5690 15234 * 17354
VIIx 27780 * 1732 51119 * 9624
VIII 16983 + 2055 31517 * 1462 48847 * 5390
X Cosecha no realizada en la poblacidn oaxaca.
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individuo de un tiempo a otro y entre poblaciones (factores de
interaccion) durante el ciclo biolégico de las plantas por medio
del ANDEVA de dos vias y la prueba de Tukey se muestra que las
diferencias entre tiempos son significativas (p<0.05) como se
muestra en la tabla 5 donde se indican los grupos homogéneos que
se forman. Por otro lado las diferencias no son significativas

entre las poblaciones (p>0.035).

subinmndividual: raiz, tallo,

hojda e inflorescencia

En la tabla & se presentan los resultados promedio (X +
E.E., con n=3) del contenido de N en raiz, tallo, hoja e
inflorescencia en arizona, tulyehualco y ocaxaca en las cosechas
realizadas.

Por otra parte en la tabla 7 se muestran los resultados del
ANDEVA de dos vias y la prueba de Tukey (p<0.05). Estos indican
que las diferencias analizadas del contenido de N en cada érgano
de la planta entre tiempos y poblaciones son significativas en
la raiz y tallo (p<0.05) formandose los grupos homogéneos que se
observan en la tabla 7, mientras que en la hoja e inflorescencia

no son significativas (p>0.03) entre poblaciones.

VI.4.— ASIGNACION DE RECURSOS

VI.4q.1l.— Asignacidnmn de biomasa

Etapa vegetativa. En esta etapa la asignacién de biomasa en
arizona (Fig. 9A) durante el periodo de la cosecha I a la IV
presenta mayor porcentaje de peso seco en hoja (55-40 %) y tallo

(30-35 %), y menor en raiz y peciolo (15-25 %). En tulyehualco,
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Tabla 5. Resultados del ANDEVA y prueba de Tukey (p<0.05)
para los valores del contenido de nitrégeno (mg) por planta.

F P GRUPOS*HOMOGENEQS

81.955 0.0000 T 72 T3 T4 15 T6 T8

B

1.513 0.2312 arizona tulyehualco oaxaca

c

]

8.411 0.0000

A = Tiempo, B = Poblacién y C = Interaccién entre los factores A—B.

Tempo | Tt T2 T3 T4 T56 T6 T7 T8
dias 23 42 56 70 100 139 177 237
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Tabla 6. Resultados de los valores promedios del contenido
de N (mg) de_cada organo de la planta en las tres poblaciones
estudiadas (X * E. E.) con n=3.

ORGANO COSECHA ARIZONA TULYEHUALCO OAXACA
Raiz 1 0.8 = 0.3 1.2 * 0.1 1.4 * 0.6
Il 24 * 6 16 £ 2 21 * 4
I11 151 * 13 79 + 8 &3 * 27
v 451 * 35 197 £ 47 227 + 17
Vv 1047 * 152 1431 * 132 &14 * &8
VI 1159 * 201 2367 * 424 691 £ 82
VII 1307 + 22 2563 + 399
VIII 494 * 98 958 * 151 3IB36 * 365
Tallo I 1.2 £ 0.4 2.6 * 0.2 2.0 £ 0.6
11 28 * 2 17 £ 2 24 = 3
I11I 277 * 23 143 + 18 115 = 37
v 849 * 132 S02 + 35 352 = B8
Vv 4033 + 103 9680 * B82S 1813 *+ 317
VI 8027 * 2108 8687 + 2187 6298 * 1114
VII 4877 * 94 9590 + 2442
VIII 4088 * 9460 7971 * 452 22542 * 1857
Hoja I 6.4 £ 2.0 8.0 = 0.7 &« ¥ 2.0
11 125 * 13 78 + 20 91 * 18
I11I 623 * 69 321 * &0 300 * 135
IV 1427 % 146 1168 * 150 B&6&S * 176
v 4646 t 663 4993 * B61 1970 = 325
VI 4859 * 14608 5164 * 1296 7923 = 712
VII 3960 * 420 3956 * 248
VIII 440 * 133 2516 * 657 2409 * 510
Inflor vV 1694 + 129 S77 = 217 19 * 12
escen— VI 8370 * 424 6154 + 469 722 * 6B
cia VII 17636 % 14359 35009 *+ 1082
VIII 11960 * 1650 20071 + 1260 | 20060 * 4344
X Cosecha VII no realizada en la poblacidn oaxaca.
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Tabla 7. Resultados del ANDEVA y prueba de Tukey (p<0.05) para
valores absolutos del contenido de N de los 6rganos de la planta.

mg N F P GRUPOS *HOMOGENEOS

A = 56.484 0.0000 T 72 T3 T4 T5 T8 T8
Ralz B = 5.881 0.0054 arizona tulyehuaico oaxaca

C=2275%4 0.0000

A = 61.334 0.0000 T T2 T3 T4 T5 T6 T8
Tallo B = 6.247 0.0040 arizona tulyshualco o_mo_a

C = 14738 0.0000

A = 32,962 0.0000 ™ T2 79 T4 T8 T5 Te
Hoja B = 0335 0.7174 arizona oaxaca tulyo_l'-l_ud;

C = 2251 0.0248

A = 75.650 0.0000 T T2 T3 T4 T5 T6 T8
inflores- B = 0.8680 0.4303 oaxaca arizona tulyo;udc_o
oencia

C = 3.670 0.0008

A = Tiempo, B = Poblacién y C = Interaccién entre los factores A-B.
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la mayor asignacién es de hoja (40-35 %) y talle (30-25 %) y
menor en raiz (15-20 %) y peciolo (5-10 %) (Fig. 9B). En la Fig.
9C se observa que la etapa vegetativa es mas larga en oaxaca
ocupando la hoja (60-45 %) vy tallo (25-35 %) el mayor
porcentaje, y menor en raiz (15-20 %) y peciolo (5 %) en

relacion al porcentaje total por planta.

Etapa reproductiva. Existen marcadas diferencias en la
asignacion de biomasa entre poblaciones principalmente en 1la
etapa reproductiva (Fig. 9) que comprende las cosechas V-VIII en
las poblaciones de arizona vy tulyehualco. En la primera
poblacidén (Fig. 9A) se observa una mayor asignacidn de biomasa
a estructuras de reproduccidn (10-60 %) y disminucidn en tallo
(48-32 %), hoja (22-2 %) y raiz (20-6 7). También se presentan
cambios similares en tulyehualco (Fig. 9H) dande la
inflorescencia (1-60 %) y tallo (55-35 %) tienen la mayor
asignacion de peso seco y hoja (30-1 %) y raiz (14-4 %)
disminuyen al final.

Por su parte, oaxaca (Fig. ©9C) tiene un patrén de
asignacion diferente al anterior donde el inicio de la
reproduccion es posterior (cosecha VI) y no hay cambios
importantes en las diferentes estructuras: el mayor porcentaje
de peso seco sigue siendo de hoja (40 %) y tallo (35-40 %), y la
raiz (15 %) e inflorescencia (1-15 %), contrario a arizona Y
tulyehualco que presentan la menor asignacién.

En la tabla B se muestan los resultados del ANDEVA de dos
vias y prueba de Tukey (p<0.05) para los valores porcentuales de
peso seco de cada drgano de la planta. Estos resultados indican
que entre tiempos las diferencias son significativas (p<0.05) en
cada organo mientras que entre poblaciones las diferencias son
significativas (p<0.05) en raiz, hoja e inflorescencia en tanto

que en el tallo no lo son (tabla 8).
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Tabia 8. Resuitados del ANDEVA y prueba de Tukey (p<0.05) para
valores porcentuales del peso seco de cada érgano de la planta.

% PESO F P GRUPOS*HOMOGENEOS

A = 10.441 0.0000 T4 T3 T2 TM T3S T8 T8
Ralz B = 3.682 0.0237 oaxaca arizona m

C=1.122 0.3568

A = 31.344 0.0000 T8 768 T8 T3 T4 T T2
Tallo B = 0.140 0.8883 tulyehuaico oaxaca arizona

C = 4.458 0.0000

A = 163.620 0.0000 TT T2 73 T4 76 T8 T8
Hoja B = 7.867 00000 | oaxsca tulyshualoo arizona

C=2748 0.0048

A = 412.781 0.0000 E T8 ™5 T4 T3 T1 T2
inflores- B = 73.5%¢ 0.0000 arizona ;lyohudoo oaxaca
cencia e e

C = 16.043 0.0000

A = Tlempo, B = Poblacién y C = Interaccién entre los factores A-B.
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VI.4.2.— Asignacicomn de mnitrdogemno

Etapa vegetativa. En la figura 10 se observa la variacion
en el patron de asignacion de N en los distintos drganos de la
planta. En 1la etapa vegetativa (cosechas I-1IV) todas las
poblaciones asignan mas N hacia hojas, tallo y finalmente en
raiz. En arizona (Fig. 10A) se presentan los siguientes cambios:
en hoja (75-50 %), tallo (13-30 %) y raiz (10-20 %) los cuales
son semejantes en tulyehualco (Fig. 10B) donde 1la mayor
asignacidn de N es a hoja (70-60 %) y tallo (20-25 L), y en raiz
varia un 10 %Z. En oaxaca (Fig. 10C) la mayor asignacion de N es
hacia hoja (70-60 %) y tallo (20-25 L), y menor en raiz (10-15
%)

Etapa reproductiva. Posterior a la IV cosecha la asignacion
de N a inflorescencia en arizona se incrementa al final del
ciclo de vida (12-70 %) mientras que en hoja decrece
marcadamente (40-2 %) y menos en tallo (35-25 %); en raiz
existen pocos cambios al final. La asignacion de N a estructuras
reproductoras se incrementa en la ultima cosecha en tulyehualco
(Fig.10B) (5-60 Z), la hoja disminuye notablemente (40-35 %) vy el
tallo (45-20 %) y raiz (10-2 %) decrecen también. Oaxaca (Fig.
10C) asigna mas N a la inflorescencia (1-40 4) y tallo (40-45 %)
y menor en raiz (10-15 %) y hoja (S %).

El patron de asignacidn de N en la etapa vegetativa vy
reproductiva es similar en las tres poblaciones, aunque en el
caso de oaxaca la etapa vegetativa es mas larga (cosecha I-V) a
diferencia de arizona y tulyehualco (cosecha I-1V), sin embargo
en la etapa de reproduccidn se sigue una misma tendencia en las
tres poblaciones.

Los resultados del ANDEVA y prueba de Tukey (tabla %)
indican que existen diferencias significativas (p<0.03) para los
valores porcentuales del contenido de N de cada &rgano de la
planta en el tiempo. En relacién a las diferencias entre

poblaciones estas son significativas en tallo e inflorescencia
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Tabla 8. Resultados del ANDEVA y prueba de Tukey (p<0.05) para
valores porcentuales del contenido de N de los érganos de la planta.

% N F P GRUPOS+* HOMOGENEOS

A = 20.851 0.0000 T3 72 T4 ™5 T1 Tée T8
Ralz B = 2839 0.0880 oaxaca tulyehualco a;n:

C=264 0.0001

A = 17.581 0.0000 5 T6 T8 T4 T3 T1 T2
Tallo B = 3.981 0.0254 oaxaca tulyehualco arizona

C=2012 0.0455

A = 145.850 0.0000 T T2 T3 T4 T6 T8 T8
Hoja B = 2.603 00788 | oaxaca tulyehualoo arizona

C=3923 0.0004

A = 228111 0.0000 E T6 T8 T4 T3 T2 T1
Inflores- B = 38,187 0.0000 arizona ;Iyehualoo oaxaca
cencia

C = 7.090 0.0000

A = Tiempo, B = Poblacién y C = Interaccién entre los factores A-B.
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(p<0.05) formandose los grupos homogéneos que se muestran en la
tabla 9, mientras que en raiz y hoja estas diferencias no son

significativas (p>0.03).
VI.4q.33.— Cociente Raiz/7Vastago

En la Figura 11 se observan los cambios en el cociente
Raiz/Vastago o R/V (root/shoot). En los primeros 70 d este
pardmetro tienme los valores mas altos, lo que indica que el
crecimiento de la parte aérea de la planta en relacidn a la
subterrdanea es menor. Posterior a los 70 d este cociente tiende
a decrecer (237 d) donde o0axaca es mayor que arizona vy
tulyehualco (Fig. 11). El decremento en este parametro coincide
con la etapa reproductiva lo cual indica que la proporcidn de
biomasa de la parte aérea es mayor a la subterrdanea acompafado

de recambio foliar importante en este periodo.

VI .S.— PARAMETROS DE CRECIMIENTO
POR INDIWVIDUO

VI.Sal.— Tasa de crecimiemnto

relativo en peso seco

La tasa de Crecimiento Relativo en peso seco (TCRp) por
individuo presenta una tendencia similar durante el ciclo de
vida al comparar las tres poblaciones (Fig. 12A). El valor mas
alto de este parametro corresponde a la etapa 1inicial del
crecimiento de la planta y disminuye en el tiempo hasta llegar
a valores negativos al final del experimento. Durante la etapa
vegetativa se observa la TCR,; mas alta en cada poblacién (23 d),
presentdndose en orden decreciente: arizona (0.1885 * 0.0087, X

* E.E. con n=4), vaxaca (0.1618 * 0.0152) y tulyehualco (0.1427
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Figura 12. Comparacién entre poblaciones de los pardmetros
del crecimiento individual vs tiempo: Tasa de crecimiento
relativo en peso seco (A), Cociente de area foliar(B) vy

Tasa de asimilacion neta (C).
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*+ 0.0094) g+g-*d~*. Después de 1los 60 d (durante la etapa
reproductiva) disminuye este parametro al transcurrir el tiempo
hasta 1llegar incluso a valores negativos en arizona vy
tulyehualco. Después de una TCR, negativa en arizona hay un
ligero incremento y es positiva al final del ciclo, mientras en
oaxaca no llega a cero, lo que explica a su vez porgue en este
periodo aun hay incremento en materia seca de las distintas

partes de la planta.

VI.S.Z2.— Tasa de Crecimiento

Relativo en area foliar

41 igual gue el parametro anterior, la tasa mayor de
Crecimiento Relativ., en 4area foliar (TCRa.) se presenta en la
etapa vegetativa a los 23 d (tabla 10) observandose en orden
decreciente: oaxaca (0.106 * 0.015, X + E.E. con n=4), arizona
(0.104 * 0.019) y tulyehualco (0.102 * 0.012) m2 -m~=d~*. Después
de los 60 d en la etapa de reproduccion este pardametro disminuye
y llega a valores negativos entre los 100 y 176 d al finmal del

ciclo de wvida.
VI..S.B.— Cocrente de Area Foliar

En relacidn al Cociente de Area Foliar (CAF) tiene un
comportamiento similar en las tres poblaciones durante el ciclo
de vida (Fig. 12B). El valor mas alto en la etapa vegetativa a
los 23 d lo presenta arizona (0.0309 * 0.0089, X * E.E. con n=4)
m2 -g—* mientras que entre tulyehualco (0.0211 * 0.0037) y opaxaca
(0.0208 * 0.0052) m?z :g~* las diferencias son minimas. Después de
este valor el CAF disminuye rapidamente (42 d) manteniendose
constante después del inicio de la reproduccidn (100 d),
posteriormente este parametro decrece lentamente hasta el final

del ciclo bioldgico a cero en las tres poblaciones.

84



Tabla 10. Resultados de la tasa de crecimiento
relativo del Area foliar por planta (m®:m~=:d~*) en los
tiempos de las cosechas realizadas de las tres poblaciones
(X + E.E.) con n=4.

TIEMPO ARIZONA TULYEHUALCO OAXACA

(dias)
23 0.104 * 0.019 0.102 * 0.012 0.106 * 0.015
42 0.102 * 0.012 0.097 * 0.007 0.099 * 0.009
56 0.096 * 0.008 0.089 = 0.005 0.090 * 0.005
70 0.086 * 0.005 0.080 * 0.003 0.078 * 0.004
100 0.052 +* 0.005 0.051 = 0.003 0.041 * 0.005
139 -0.012 * 0.006 -0.002 * 0.004 -0.033 * 0.005
176 -0.117 = 0.005 -0.084 * 0.003 -0.308 * 0.017




VI . S.44.— Tasa de Asimilacicdmn Neta

En la figura |2C se observa la tendencia de la tasa de
asimilacion neta (TAN) por planta en las tres pcbiaciones; en la
etapa vegetativa después de los 23 d se incrementa (56 d)
alcanzando el valor mas alto en arizona (17.302 * 2.939, X *
E.E. on n=4) g-m~*d~* con respecto a oaxaca (12.468 * 2.16%9 g
m~=d-*) y tulyehualco 2.932 * 1.115 g'm~=d~*). Posterior a la
TAN maxima hay un decremento paulatino durante toda la etapa de
reproduccion hasta llegar a cero en las tres poblaciones, al
final de esta etapa arizona alcanza este valor antes (140 d) que
tulyehualco y oaxaca (160 d). Es conveniente sernalar que la TAN
de tulyehualco (135 d) se mantiene por arriba de las otras
poblaciones contrario a lo que sucede a los 56 d del crecimiento

en gque es menor de arizona y oaxaca.

VI.S.— CRECIMIENTO Vv DEMOGRAFIA
DE HOJAS

VI.S5.1.— Imncremento e area

foliar por imndividuo

En la figura 13A se muestra el incremento en area foliar
por planta entre poblaciones donde se observa que tulyehualco
(5.48 + 1.262 m2, X * E.E. con n=4) y arizona (3.214 * 0.678 m?)
después de alcanzar este valor maximo a los 139 d decrece (177
d) siendo similar esta tendencia al incremento de materia seca
por 1ndividuo mientras que oaxaca tiene un valor maximo (4.37 *
0.708 m2) y no decrece. Es importante serfalar que estos valores
maximos son posteriores al inicio de la floracion y el
decremento gque se observa esta ocurriendo cuando hay una mayor
asignacién de biomasa y N a las estructuras reproductoras en

arizona y tulyehualco. Los resultados del ANDEVA de dos vias vy
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Figura 13. Comparacién del patrén de crecimiento de
drea foliar promedio por planta (X £ E.E.) con n=4 (A);
y la relacién de los logaritmos ajustados de area
foliar/planta vs tiempo (B), entre poblaciones.
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prueba de Tukey (tabla 11) indican que las diferencias
observadas en 4rea foliar/planta son significativas entre
tiempos vy poblaciones (p<0.05) y 1la formacién de grupos
homogeéneos se muesta en la tabla 11.

En la figura 13B se observan los logaritmos ajustados del
area foliar entre poblaciones, donde el crecimientoc en la etapa
vegetativa es explicado por una funcidn exponencial en un
periodo de 70 d y posterior a este el crecimiento entra en una
fase decreciente o asintdtica gue coincide con la etapa de
reproduccidn.

Es importante mencionar que este tipo de comportamiento en
drea foliar puede ser explicado por funciones matematicas, en
este caso la la funcidn lineal explica esta tendencia (70 d)
pero si se incluye la etapa final el comportamiento de 1la

variable es explicada por una funcidn cuadratica.

VI.SuZ2e— Nuumero de hojas em

tallo primcipal

Durante el ciclo de vida el numero promedio de hojas en
tallo principal cambia en las tres poblaciones (Fig. 14) en la
etapa de crecimiento vegetativo (antes de los 60 d) se observa
la mayor produccidén de hojas: arizona y oaxaca (70 = &3 &8 + 5
hojas respectivamene, X * E.E. con n=95) y tulyehualco (47 * 5
hojas) ademas tambien se 1inicia el recambio foliar hasta el
final del ciclo bioldgico.

Después del inicio de la floracidn ya no existe produccidn
de hojas y el numero maximo tiende a ser constante con poca
variacion hasta los 120 d de edad de la planta y empieza a
decrecer. Cabe mencionar gue cuando el numero de hojas tiende a
disminuir arizona y tulyehualco alcanzan la altura maxima por
individuo entre 120-130 d y oaxaca a 170 d. Lo anterior indica
que tulyehualco y arizona tienen semejanzas tanto en el inicio
de la floracion como en el tiempo de alcanzar la altura maxima

a diferencia de oaxaca que es posterior. Sin embargo, el ANDEVA
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Tabla 11. Resultados del ANDEVA y prueba de Tukey (p<0.05)
para los valores absolutos del &Grea foliar por plonta.

F P GRUPOS*HOMOGENEOS

A = 66.508 0.0000 8 T1 T2 T3 T4 T5 T6
B = 5.004 0.0097 oaxaca arizona tulyehualco
C = 2974 0.0025

A = Tiempo, B = Poblaciébn y C = Interaccién entre los factores A—B.

Tiempo

T

T2 T3 T4 T5

6 T7 T8

dias

23

42 56 70

100

139 177 237
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de dos vias y la prueba de Tukey (tabla 12) indican que estas
diferencias son significativas entre poblaciones y durante el
ciclo bioldgico formandose varios grupos homogéneos
principalmente en el periodo 1inicial, 1intermedio y final del

crecimiento de las plantas como se indica en la tabla 12.

VI .5 -TBT..— Sobrevivencia de hojas

Para el analisis demografico como vya se mencionod,
unicamente se consideraron las hojas del tallo principal por
individuo como unidad poblacional. Los resultados indican que de
acuerdo a los tres tipos generales de curvas de sobrevivencia
hipotéticas (ver Krebs, 1978) la curva de sobrevivencia de la
cohorte 1 corresponde a una curva de tipo II en arizona (Fig.
15A) donde el indice de mortalidad es constante
independientemente de la edad del individuo, mientras que las
cohortes de la 2-8 son semejantes a una curva de tipo I en la
que hay poca mortalidad o recambio foliar. Las curvas de
sobrevivencia de todas las cohortes en tulyehualco vy oaxaca
(Figs. 15B y 13C, respectivamete) corresponden a un punto
intermedio entre los tipos I y II, explicado por un frecuente
recambio en las etapas Jjuveniles de los individuos que modifican
estos tipos tedricos de curvas. Es importante sefalar que todas
las cohortes tienen patrones intermedios a los tipos de curvas
propuestos.

Durante la etapa vegetativa de arizona y tulyehualco (antes
de los 60 d) se presenta poca mortalidad o lo que es igual alta
sobrevivencia mientras que en oaxaca donde esta etapa es mas
larga (100 d) 1la sobrevivencia es menor vy por tanto la
mortalidad es alta. En la etapa de reproduccidn la sobrevivencia
tiende a ser menor y la mortalidad se acentua en tulyehualco vy

arizona (cohortes 2-7) y en opaxaca (2-8) hasta los 180 d.
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Figura 15. Curvas de sobrevivencia (Ix) en ocho cohortes,
obtenidas a partir del censo poblacional de hojas en el
tallo principal, realizado en el campo a intervalos de u-
na semana: arizona (A), tulyehualco (B) y oaxaca (C).
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VI . &5-F.— Expansidn de area foliar

En base al andlisis de regresidn sc obtuvo el coeficiente
de correlacidn (r2=0.99) del area foliar en funcidn del largo x
ancho de la hoja para estimar el area foliar en el campo (Fig.
16). En la figura 17 se compara el crecimiento o expansion del
area foliar de ocho hojas (una marcada por cada cohorte de hojas
del tallo principal) en area foliar por poblacidn.

Al comparar las poblaciones se observan diferencias en la
velocidad de expansidn foliar y en el area maxima entre y dentro
de cada poblacidén. Tulyehualco (Fig. 17B) tiene mas hojas con
rapido crecimiento (2, 3, 4 y 5) de 40-80 d, le sique arizona
(Fig. 17A) y opaxaca (Fig. 17C) con dos hojas (2 y 3). La
poblacidn arizona tiene el valor mds alto en 4rea foliar (160
cm?2) y tulyehualco (140 cm?2) y oaxaca (120 cm?2) menor valor.
Dentro de cada poblacidn hay diferencias en las hojas que fueron
producidas tanto en la etapa vegetativa como en la de
reproduccion en las tres poblaciones: en la primera etapa las
hojas a exepcidn de la #1 tienen mayor 4area foliar y son de
rapido crecimiento mientras que en la segunda etapa hay menor
area y el crecimiento es lento, esto se observa claramente en
arizona y tulyehualco. Aunque no es tan evidente en oaxaca, la
tendencia es similar. Cabe seralar que después de la maxima
expansidn en area foliar esta se mantiene constante en la etapa

reproductiva.

VI.S.S.— Peso Foliar Especifico

En la figura 18 se observa la variacion en el Peso Foliar
Especifico o PFE (SLW) entre poblaciones durante el ciclo
bioldgico: en la etapa vegetativa se presentan los valores mas
bajos concretamente a los 23 d entre 27 vy 29 g-m™=

aproximadamente sin diferencias significativas entre
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poblaciones; posteriormente hay un incremento a los 42 d y una
disminucién a los 70 d. En esta fecha tulyehualco tiene el valor
mas bajo (30 * 3.9 g:m~=, X * E.E. con n=4). No obstante, en la
etapa de reproduccidn existe un incremento al final del ciclo de
vida (176 d) siendo el PFE de tulyehualco (74.35 * 10 g'm—=) el

valor mas alto comparado con el de arizona y oaxaca.

VI.7.— TASA DE CRECIMIENTO RELATIVO
SUBINDIVIDUAL

Es importante notar que 1la tendencia del crecimiento
relativo en cada componente de la planta es similar al
individual. Existen diferencias en la TCRp maxima entre las
distintas partes del individuo en cada poblacidn (Fig. 19). Al
comparar las tres poblaciones, arizona presenta la TCR, maxima
durante la etapa vegetativa (23 d) en: raiz (0.208 * 0.01; X *
E.E con n=4), tallo (0.204 * 0.009) y hoja (0.174 * 0.01) g-g—
*d—* (Fig. 19), después oaxaca en orden decreciente: raiz (0.181
+ 0.019), tallo (0.171 * 0.016) y hoja (0.149 * 0.015) g-g—*d—*
y por ultimo tulyehualco: raiz (0.149 * 0.009), tallo (0.15 #
0.012) y hoja (0.136 * 0.011) g+*g~*d~*. Este orden coincide con
el valor mds alto de cada poblacidén pero a nivel de individuo.
Es importante hacer notar que cuando la TCRy de las estructuras
vegetativas alcanzan un valor de cero la inflorescencia (Fig.

19) aun presenta una tasa positiva de crecimiento.
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VII.— DISCUSION

A .— SOBRE LA METODOLOGIA
UTILIZADA

En relacion al disefo de la parcela del cultivo
experimental planteado (Fig. 4) para la evaluacién del
crecimiento en este estudio, podrian hacerse algunas sugerencias
para estudios posteriores, después de las observaciones que se

realizaron durante el trabajo de campo:

| 1). En primer lugar es importante mencionar que en la
parcela del cultivo experimental establecida para este
estudio no consideramos subparcelas con repeticiones, ya
que en este caso nuestro objetivo consistia en determinar,
precisamente en condiciones naturales de la. region de
Chalco, la variacidn morfofisioldgica de tres poblaciones
de amaranto como resultado de la interaccidn de factores
bidticos y abidticos, lo cual nos refleja la variabilidad

genética de Amaranthus hypochondriacus L.

L 2). A pesar de que se planed el establecimiento de un
niumero total de plantas por poblacidon suficiente para tomar
una muestra optima de individuos (de 6 a B), esto no fue
posible porque las plantas presentaron manifestaciones de
dafro que afectaron su crecimiento e incluso no llegaron a
la etapa de madurez bioldgica. Estas observaciones
coinciden con los sintomas de algunas plagas y enfermedades
reportadas por Espitia (1986c) en amaranto; como la
incisidn en la base del tallo producida por larvas de Lixus

truncatulus F., al hacer una serie de galerias en la base
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del tallo principalmente, ya que también se observaron
estos sintomas pero en todo el tallo hasta el 4pice de la
inflorescencia causado por otro barrenador de tallo (gue
aun no ha sido identificado). En casos severos el tallo
queda completamente hueco motivo por el cual se presenta un
alto porcentaje de acame, en otros casos la planta se
marchita y muere. La incidencia de esta plaga es de julio
a octubre.

Otro sintoma fue el dafo tanto a hojas jdvenes como a
las semillas inmaduras causado por una chinche (Lygus
lineolaris P. de Beau). En México se le encuentra en todas
las zonas productoras de amaranto. Por otra parte, los
primordios florales presentaron signos de damo producidos
por la plaga del gusano verde (larva de Lepiddptero).

Tambieén observamos el enverdecimiento de la
inflorescencia, de acuerdo con Espitia (1986c) este es una
enfermedad y se presenta cuando la planta llega a 1la
madurez bioldgica: la inflorescencia en lugar de secarse
enverdece e inicia un segundo crecimiento, las bracteas y
los tépalos se convierten en pequefnas hojas. Por otra parte
y de acuerdo con Grubben y Sloten (1981) la chinche y el
barrenador de tallo son las plagas que mas afectan al
amaranto.

En estudios posteriores, considero muy importante
tomar en cuenta estas observaciones, ya que los dafos
causados al amaranto por estas plagas y enfermedades son
preocupantes y deberian tomarse mas en cuenta en las zonas

productoras de amaranto.

3). Seguir un método de siembra directo porque es el mas
utilizado en las regiones donde se cultiva el amaranto, sin
embargo cuando es para consumo de verdura, es transplantado
en el campo cuando la plantula presenta cuatro hojas

verdaderas.

4). Es conveniente realizar otros estudios comparativos
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intraespeciticos (similares a esta tesis) y también
interespecificos, donde se evalue el crecimiento de mas
poblaciones de amaranto para temer una mayor variabilidad
genética representada dentro de una especie, por un lado;
asi como de varias especies de amaranto, para tener mayor
representacion de la variabilidad genética de Amaranthus

spp., por otro lado.

n D1 . En relacidn al manejo del cultivo experimental, se
podria incrementar la distancia entre plantas para evitar
principalmente algun efecto de competencia por luz en la
parte aeérea (follaje), ya gque en este caso la densidad de
siembra de 4 plantas/m2 (Fig. 4) fue insuficiente por la
gran altura promedio alcanzada del individuo y el alto

grado de ramificacidn (Fig. & A).

Durante la etapa experimental de este estudio vy
considerando las condiciones naturales en que se realizd, fue
dificil el control de algunas variables y su interaccidén como la
herviboria, la interaccidn directa a nivel de raices entre los
individuos estudiados y las condiciones microclimaticas de las
plantas, son algunos de los problemas a los que nos enfrentamos
cuando se desean hacer estudios en condiciones naturales. Cabe
mencionar que el dafo causado por la herviboria en el amaranto
puede ser considerado como tema de estudio en investigaciones
posteriores.

Es importante mencionar, entre otras posibles fuentes de
error asociadas con el método de muestreo destructivo de las
plantas (cosechas), fué 1la relacionada con el tiempo de
transportar las plantas del campo al laboratorio despues de 1la
cosecha, ya que durante este tiempo la biomasa decrece por
respiracion, representando una pérdida en el peso por individuo.
Al respecto lo mas indicado seria contar con un medidor de area
foliar en el campo, asi como separar y secar ahi mismo el
material biolégico fresco para tratar de aminorar este problema.

Otra fuente de error, fué la pérdida de biomasa de raiz
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debido a lo dificil de obtener la raiz completa debido a la
profundidad que alcanzaron las raices primarias y secundarias
tan delgadas que conforman el sistema radicular de las plantas
de amaranto en el campo.

Por tanto es importante considerar estos factores como
fuente de error, en el andlisis e interpretacidn de los
resul tados obtenidos y tratar siempre de reducir estos errores

en la medida que sea posible.

B)) .— SOBRE LOS RESUL TADOS

Los resultados que arrojan las diferentes formas de
andlisis del crecimiento a nivel de individuo y subindividual
utilizadas en este estudic, revelan wuna gran variacidn
morfofisioldgica en 1las plantas de tres poblaciones de A.
hypochondriacus L. estudiadas, que puede explicarse en términos

agroecoldgicos y fisioldgicos.

1.— Crecimiento emn altura

En relaciéon a las diferencias significativas del
crecimiento de alturas/planta y el largo de inflorescencia entre
poblaciones (p<0.035) durante el ciclo bioldgico (Tabla 1), estas
podrian estar relacionadas con el manejo del cultivo, por un
lado, y por las formas de utilizacidn de cada poblacién por
otro; ya que oaxaca presenta inflorescencias muy cortas y por
tanto menor produccidn de semilla y mayor de follaje, mientras
arizona vy tulyehualco con mayor produccion de semilla
relacionada con inflorescencias mas largas.

Estos resultados coinciden con los reportados por Espitia
(1986a) y Kauffman (1992). Donde el tipo ‘Azteca’ (arizona vy
tulyehualca) y el ‘Mixteco’ (maxaca) alcanzan alturas superiores

a lose 2 m. Estas diferencias baAsicamente estan asociadas al

manejo del cultivo de amaranto. Es decir, que a bajas densidades
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de siembra, como en este caso de 4 plantas/m?2 (Fig. 4), en
condiciones dptimas de humedad y de nutrientes, las plantas son
mas vigorosas, presentan mayor altura y gran numero de ramas
laterales asi como de inflorescencias aunque de menor tamafo.
En la definicidn de Bradshaw (1965) de 1la plasticidad
fenotipica como "una medida en que la expresidn de
caracteristicas individuales de un genotipo cambian por el
efecto de la variacidn ambiental", gqueda excluida la variacidn
originada por factores internos que influyen en el desarrollo
del individuo, como su estado ontogénico, la relacidn alomeétrica
entre dos o mas variables, el desarrollo de drganos, etc. De
acuerdo a ésta definicidn, los resultados del crecimiento en
altura/s/planta deben ser 1la expresiédn de la plasticidad
fenotipica de A. hypochondriacus, en respuesta al manejo del

cultivo.

22— Patrom de crecimienmnto

en materia seca

Los modelos de crecimiento en materia seca/planta de tipo
cuadrdatico, obtenidos por el programa en computadora de Hunt y
Parsons (1981) a partir de la transformacidn logaritmica de los
datos de peso (Fig. 7 B), permitieron comparar las poblaciones
estudiadas. Estos indican que la velocidad del crecimiento es
alta en los primeros 90 dias y muy similar el valor maximo de
crecimiento en las poblaciones hasta el +final del ciclo
bioldgico.

Ademas es importante observar que no hay diferencias
notorias entre poblaciones debido a que los modelos ajustados
reducen la variacidn de los datos originales, lo que permite
generalizar la respuesta de las poblaciones estudiadas vy
compararlas. Por ejemplo, la respuesta de curvas ajustadas
permite determinar si las diferencias entre las curvas reales
(Fig. 7 A) se deben a la variabilidad del material genético o a
errores de muestreo.

En lo referente a las diferencias de materia seca/planta,
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estas no son significativas entre poblaciones (Tabla 2), lo que
coincide con la poca variacidn mostrada en las curvas ajustadas
de las poblaciones estudiadas.

En relacidon al patrén de crecimiento de materia seca/planta
de tulyehualco y arizona (Fig. 7 A) es similar al reportado por
Diaz-0Ortega et al. (1990) de A. hypochondriacus, en que tiende
alcanzar un valor maximo de produccidn de materia seca vy
desciende al final del ciclo bioldgico.

El patrén de incremento en materia seca/planta puede estar
relacionado con la duracidén del ciclo bioldgico de las
poblaciones, que es de 10 meses de acuerdo con Espitia (198éa).
Es posible que el ciclo bioldgico de caxaca sea mas largo, ya
que la produccién de materia seca sigue aumentando al final del
experimento (237 dias), a diferencia de arizona y tulyehualco
donde esa disminucidn al final podria indicar gque su ciclo
bioldégico ha concluido.

Es importante mencionar que en oaxaca se hicieron siete
cosechas y no ocho, la que faltd es precisamente a los 177 dias
después de la germinacion (Tabla VI), debido a que no fue
suficiente el numero de plantas programado por las razones
arriba mencionadas, en que tulyehualco y arizona alcanzaron el
promedio de peso seco mas alto por planta. Y puede ser que en
oaxaca haya tenido también la mayor produccidn de materia seca
a los 177 dias y que este haya disminuido a los 237 dias en que
supuestamente es el valor maximo. Considerando que en el momento
de la ultima cosecha las plantas tenian B meses de edad.

Por otra parte, la tendencia del incremento de materia seca
por planta es similar a la de drganos a excepcidn de hoja (Fig.
?), la cual podria tener la misma explicacidn. Resultados
similares han sido reportados por Diaz-Ortega et al. (1990) en
A. hypochondriacus en que la tendencia en el incremento de
materia seca de raiz, tallo y hojas después de alcanzar la mayor

produccidn desciende al final del ciclo biolégico, no asi en

inflarescencia; FHyA Patrédn deseritoa par estos autores es

diferente, ya que al final del periodo experimental tiene la
mayor produccidn de biomasa y esta no disminuye.
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En relacidén al rendimiento de semilla obtenido para arizona
(212 g) y tulyehualco (283 g), este es muy alto comparado con el
reportado por Espitia (1986a) para A. hypochondriacus tipo
‘Azteca’ (5B.8 g). Estos resultados muy posiblemente esten
relacionados con el manejo del cultivo, ya que este autor no
menciona a que densidad de siembra obtuvo este resultado,
mientras que los resultados de estas poblaciones fueron
obtenidos a una densidad de 4 plantas/m2,.

Considerando que es muy similar el clima del lugar de
origen de la poblacidén oaxaca (templado subhumedo) al de Chalco
reportado por Reyna (198%9), se esperaria obtener resultados
semejantes a los de ésta tesis, si se realizara un estudio
similar en la regidn de Oaxaca de donde proviene. Sin embargo
seria interesante estudiar la respuesta de esta poblacidn en
zonas de clima seco y determinar si los resultados de oaxaca son
la expresién de caracteristicas genéticas seleccionadas en A.
hypochondriacus por el hombre o son la respuesta a condiciones

ambientales, o ambas razones.

S.— Comntenido de mnitrogemo total

Los resultados del contenido de nitrdgeno/planta indican
que los valores maximos de N de arizona y tulyehualco se
presentan en la cosecha VII y de oaxaca en la cosecha VIII
(Tabla 4). Sin embargo, estas diferencias entre poblaciones no
son significativos, pero en el periodo de 70 a 237 dias las
diferencias son significativas (Tabla 5).

Estas diferencias en el tiempo, posiblemente estan
relacionadas con los cambios ocurridos al inicio de la floracidn
(60 dias después de la germinacidn en arizona y tulyehualco y a
los 108 dias en oaxaca), como la retranslocacién de N a las
estructuras reproductivas.

En relacién a las diferentes formas en que se encuentra el
N en plantas, Millard (1988) plantea que en respuesta al
suministro de N (p. ej. en terrenos de cultivo), el N es

acumulado al formar la estructura de la planta en contraste con
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el almacenamiento de N en el tejido, el que implica ser
reutilizado posteriormente para el mantenimiento o crecimiento
de estructuras vegetativas o reproductivas. En consecuencia la
acumulacidn de N afecta la tasa de crecimiento de las plantas,
a diferencia del almacenamiento que no la altera.

Por ejemplo, en un cultivo experimental de A.
hypochondriacus fertilizado con N da como resultado alto
rendimiento y contenido de proteina en la semilla (Trinidad et
al. 198463 Alejandre y Gdodmez, 1986 y Morales et al., 19846). Asi
mismo varios autores (iIn Trinidad et al. 1986) reportan que el
porcentaje de proteina es mayor al aumentar la fertilizacidn
nitrogenada y puede alcanzar valores de 274 de N foliar y 16%
por planta, antes de iniciarse la floracidn. Lo gue indica que
A. hypochondriacus es muy eficiente en la absorcidén de N,
relacionada con la capacidad fotosintética de especies Cas.

En relacidn al costo de N en la economia de las plantas,
Schmitt y Edwards (1981 in Millard, 1988) concluyen que en
especies Cas (como Amaranthus spp.) este costo es mas bajo que en
especies Cx, debido al mecanismo mas eficiente de concentracidn
de COz de la fotosintesis Ca. De acuerdo con Huffaker (1982),
esto estd relacionado con el menor contenido de RUBISCO en
especies Cs (de 4-10% del total de proteina soluble), comparado
con las especies Csz (40-8B0%) (in Millard, 1988).

Considerando la definicidn de Chapin (1980) de 1la
eficiencia en el uso de nutrientes como la cantidad de materia
seca producida por gramo de nutriente, p. ej. N (g peso seco/g
N), es importante en investigaciones futuras sobre el uso
eficiente de nutrientes en amaranto, comprobar si realmente la
abundancia de proteina en hojas y semillas asi como altas
concentraciones de nitratos, determinan su eficiencia en el uso
de nitrdégeno, relacionada con las caracteristicas fotosinteticas

de Amaranthus spp. (especies Ca).
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4 .— Asignacidn de recursos:

4.1.—- Patréon de asignacidn

de biomasa

En lo referente al patrén de asignaciédn de biomasa en
arizona y tulyehualco, donde existe mayor asignacidn de biomasa
a tallo y hojas durante la etapa vegetativa (Fig. ?), este puede
estar relacionado con el crecimiento absoluto de materia seca de
estos drganos en la fase exponencial del crecimiento de las
poblaciones (Fig. 8). Esto se explica por la funcidn que realiza
el tallo, principalmente como érgano de soporte y conduccidn,
mientras que la hoja o fuente sintetiza 1los fotosintatos
necesarios para la actividad metabdlica de estructuras de
demanda y en general del individuo. En algunos estudios como
Antonovics (1980); Sicher (1986); Harper (1989) y Chiariello et
al. (1989) es wutilizada esta terminologia fisioldgica en
plantas.

Sin embargo, en la etapa de reproduccion la asignacidn a
estructuras reproductivas es mayor de 50%Z del total de materia
seca. Lo que indica que tulyehualco y arizona poseen un alto
esfuerzo reproductivo dado por la alta proporcién de biomasa de
inflorescencia en relacion a la biomasa/planta. En este caso,
probablemente las hojas proveen recursos a las estructuras
reproductivas a través de la retranslocacidon de nutrientes vy
reubicacion de fotosintatos.

Un patrdn de asignacidn de biomasa en A. hypochondriacus
similar ha sido reportado por Diaz-Ortega et al. (1990) en que
la asignacién es mayor a inflorescencia y tallo en la etapa
reproductiva debido principalmente por la forma de utilizacidn
de esta especie para la produccidn e semilla. A diferencia de
oaxaca con minimo esfuerzo reproductivo (Fig. 11) y mayor
cantidad de biomasa asignada a hoja y tallo. Sin embargo, es
posible que el esfuerzo reproductivo de oaxaca si se hubiera
prolongado el exprimento sea igual a arizona y tulyehualco pero

mas tardio.
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Este patrén de asignacidn de biomasa puede explicarse en
base a dos factores, por un lado a la seleccidn artificial en el
proceso de domesticacidn de la especie, por la forma de
utilizacion del cultivo, y por la respuesta morfofisioldgica a
las condiciones ambientales de Chalco, por otro. Resultados
similares han sido reportados por Antonovics y Primack (1979 in
Antonovics, 1980) al estudiar ocho poblaciones de habitats
contrastantes. Estos autores indican que los cambios en el
patrén de asignacidn son explicados por el 224 de variacion
genética significativa entre poblaciones y un rango de 40-60% en
la retranslocacion a estructras reproductivas.

Por lo anterior, puede decirse que arizona y tulyehualco
son poblaciones domesticadas en gque el interés principal radica
en la mayor produccidn de semillas, en contraste con oaxaca que
ha sido seleccionada para verdura. Por lo tanto, la seleccidn
artificial probablemente favorece este patrén especifico de
asignacidén maximizando el rendimiento agrondmico.

Es importante mencionar, que la etapa vegetativa demasiado
larga y bajo rendimiento de semilla relacionado con la forma de
utilizacidn para verdura de oaxaca, Nno significa que sea menos
domesticada comparada con las otras poblaciones, porgue
posiblemente si el periodo experiemtal se hubiera prolongado,
tal vez aumentaria la asignacidn a estructuras de reproducciodn
y el patrén de asignacidédn de biomasa seria similar al tipo

‘Azteca’.

4.2.— Patron de asignacidn

de nitrégeno

Las diferencias en el patrdn de asignacidén de N en la etapa
de reproduccidn en las poblaciones estudiadas (Fig. 10) puede
explicarse porque existe retranslocacidn de N principalmente de
hojas y menor de raiz a estructuras reproductivas. Pitman y Cram
(1977) demuestran que disminuye la capacidad de absorcidn
Iradicular con 1la edad de las plantas y por tanto, la

retranslocacion de nutrientes ocurre principalmente de hojas que
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senescen hacia el desarrollo y crecimiento de semillas en
cereales (in Chapin, 19B80).

Cabe mencionar que la sintesis de fotosintatos esta sujeta
a los requerimientos de las regiones de demanda como raiz vy
estructuras meristemdticas. En la reproduccidn casi 3/4 partes
del contenido de N total esta asignado a estructuras
reproductivas en arizona Yy tulyehualco, lo que apoya Ila
hipdtesis del mayor esfuerzo reproductivo de estas poblaciones,
sin embargo oaxaca empieza a asignar mas N a inflorescencia y
tallo en la ultima cosecha. No obstante, es posible que oaxaca
alcance igual esfuerzo reproductivo a las otras poblaciones,
pero en este caso es tardio como se menciond en la asignacidn de
biomasa.

Resul tados similares han sido reportados por Diaz—-Ortega et
al. (1990) al patrén de asignacidén de nitrdgeno en A.
hypochondriacus durante la etapa de reproduccidn donde se asigna
mas N a inflorescencia y tallo mientras disminuye drasticamente
la asignacidn a hojas.

Por otra parte, Hirose (1987) plantea que la asignacidn de
biomasa y de N entre drganos, puede estar controlada por la
concentracidn de N de la planta, basandose en un modelo de
crecimiento vegetativo con Polygonum cuspidatum.

Es importante mencionar que la retranslocacidn de N a la
produccidn de semilla es generalmente efectuada secuencialmente
de hojas mds viejas a las mds jovenes (determinando asi la
longevidad foliar), siendo las enzimas fotosintéticas 1los
primeros compuestos nitrogenados hidrolizados y retranslocados
a las regiones de demanda (afectando asi la capacidad
fotecsintética de las hojas) (Castellanos, 1989). Este mecanismo
para cubrir los costos incurridos durante la reproduccidn por el
individuo es denominado "autodestructivo" por Sinclair y De Wit
(1975) pues requiere la retranslocacidn de compuestos
nitrogenados a partir de la porcidn vegetativa durante la fase
de produccidn de semillas (in Castellanos, 1989).

Al comparar el patrdn de asignacidn de recursos como parte

de la historia de vida de cada poblacidn estudiada, puede
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inferirse que a pesar de las condiciones ambientales
contrastantes de donde provienen arizona (Arizona E.U. de clima
seco) y tulyehualco (Tulyehualco, Edo. de México de clima
templado) presentan caracteristicas similares, tales como etapa
vegetativa corta y reproducciédn temprana, asignan mas recursos
a reproduccion (Figs. 9 y 10) y probablemente proceden de un
ambiente impredecible. Por otra parte, la reproduccidn de oaxaca
(Edo. de Oaxaca de clima templado subhumedo) es tardia y asigna
menos recursos a estructuras reproductivas y el ambiente de
donde proviene posiblemente sea mas estable y estacionalmente
predecible.

Es probable que diferentes tipos de seleccidn estan
operando en estas poblaciones. Con base en la terminologia de
Pianka, se podria ubicar a las poblaciones en un gradiente de
estrategias r y k (ver Begon et al., 1986), donde arizona y
tulyehualco corresponderian a la seleccidn-r mientras oaxaca a
la seleccidn~k.

En relacidn a 1la historia de vida de las poblaciones
estudiadas, los cambios en el patrén de asignacion son el
resultado de la seleccidn natural o artificial. En este caso A.
hypochondriacus ha sido cultivada y por tanto sujeta a 1la
seleccidn artificial. En el caso de arizona y tulyehualco, se ha
maximizado la asignacion a estructuras reproductivas
econdmicamente mas importantes (Figs. ? y 10) y en oaxaca bha
sido seleccionada la asignaciodn al crecimiento vegetativo y se
ba minimizado la asignacion a estructuras reproductoras, por su
forma de utilizacidn como verdura.

Resultados similares han sido reportados por Khan, et al.,
1976, Khan & Bradshaw, 1976 (in Antonovics, 1980) en dos
cultivos de Linum usitatissimum, donde se ha seleccionado de
manera independiente la produccidn de fibra y la produccion de
semilla. Por lo tanto, la seleccidn favorece este patrdn

especifico de asignacidn maximizando el rendimiento agrondmico.
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4.3.—- Cociente Raiz/Vastago

Otra forma de estudiar los patrones de asignacidn de
recursos, es por medio del cociente Raiz/Vastago (R/V). Durante
los primeros 70 dias (Fig. 11), el cociente R/V en las
poblaciones estudiadas, indica mayor asignacién de biomasa
subterrdnea y menor asignacidn de biomasa aérea de las plantas.
Esto puede explicarse porque de acuerdo con Brouwer (1966 1in
Hirose, 1987) y Chapin (1980) el crecimiento radicular es
fomentado bajo estrés hidrico y de nutrientes. Por tanto, este
cociente es sensible a las condiciones de déficit de agua y/o
nutrientes.

Sin embargo, en este caso las condiciones de humedad de las
poblaciones estudiadas fueron dptimas, ya que durante la fase
experimental (antes de la lluvia) se hicieron riegos manuales.
Por lo tanto, la variacidn del cociente R/V posiblemente esta
relacionada con caracteristicas seleccionadas en el lugar de
origen de cada poblacidn.

No obstante, los cambios en el cociente R/V pueden ser el
resultado de la interaccidn con factores ambientales de 1la
regivon de Chalco, donde segun el climograma de la estacidn
meteoroldgica de Chalco (Fig. 3) de mayo a julio la temperatura
fluctua de 16-1B °C precisamente en el periodo de 23-70 dias
donde se observan los valores mas altos del R/V (Fig. 11) en las
poblaciones y la biomasa aérea es mayor gue la subterranea (Fig.
10). Estos resultados coinciden con lo reportado por Blackman
(1968) para G. wurbanum donde la parte aérea tiende a
incrementarse mientras que la biomasa del sistema radicular
disminuye al finmal del ciclo bioldgico.

Por otro lado, podria decirse que la respuesta del cociente
R/V es el resultado de la interaccidn entre luz y nutrientes, no
obstante en este estudio no se evalud la respuesta a estos
factores. Por tanto estos cambios pueden estar relacionados con
los mecanismos de asignacidn se recursos y la dindmica foliar
durante el ciclo bioldgico de las plantas.

En este sentido, Hunt y Nicholls (198B6) han demostrado que
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las especies tolerantes al estrés que crecen en condiciones de
déficit de nutrientes, en especial 1las especies ruderales
translocan mas biomasa a su sistema radicular (in Hirose 1987).

Lo anterior confirma la importancia de la relacidn del
sistema radicular con 1la parte aérea de 1la planta, en 1la
obtencién de nutrientes como N, por la raiz y la sintesis de

fotosintatos en las hojas.

S.— Parametros de crecimiento

inmndisvidual

El comportamiento de la tasa relativa de crecimiento en
peso seco (TCR.) es similar en las tres poblaciones estudiadas
(Fig. 12 A). Este comportamiento puede explicarse por la curva
general del crecimiento, en que el valor mas alto de TCR, que se
presenta en la etapa vegetativa coincide con la fase exponencial
y la disminucidn de TCRe, que se presenta en la etapa
reproductiva corresponde a la fase sigmoidal o asintdtica (ver
Hunt, 1978b y Salisbury, 1978).

La tendencia de este pardmetro es muy similar a 1la
reportada por Diaz-Ortega et al. (1990) en A. hypochondriacus
L., Elenes-Buelna y Castellanos (1991) en Amaranthus spp. vy
Sivakumar y Shaw (1978) en Glycine max L. (soya).

Por otra parte, al comparar los valores maximos de la TCRg
en cada poblacidén (Fig. 12) con la TCRp, promedio obtenida por
Elias y Chadwick (1979) en gramineas comerciales como Lolium
perenne (centeno blanco) la TCRy=0.163-0.186 g g~*d~* y en
Trifolium repens (trébol blanco) TCRp=0.156-0.186 g g—*d—* se
muestra poca variacidn. Sin embargo, para una misma especie
(Trifolium repens) dos autores obtuvieron tasas de TCRp muy
diferentes (Grime y Hunt, 1982) TCRp=0.18 g g—*d~* y (Burdon vy
Harper) TCRo=0.096 g g~*d~*. Sin embargo, los valores maximos
obtenidos estan por abajo de los reportados para A.
hypochondriacus (TCRp=0.354 g g—*d—*) por Diaz-Ortega et al.
(19%0).

El significado bioldgico de los valores altos de la TCRg,
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al inicio de la etapa vegetativa, se explican porque existe
mayor eficiencia en la produccidn de biomasa total por gramo de
materia seca/planta, la cual tiende a decrecer al final del
ciclo bioldgico. Los resultados de la TCRy, en condiciones
naturales y en plantas anuales son los esperados de acuerdo con
Blackman (1968B), donde el valor maximo se presenta al inicio del
crecimiento vegetativo y el minimo en el estado de madurez
reproductiva (Fig. 12 A). Ademas, indican que 1los factores
ambientales de Chalco fueron favorables para el crecimiento de
estas variedades procedentes de diferentes lugares por no
producir un efecto adverso en TCRg.

Por otra parte, el comportamiento del CAF es similar en las
tres poblaciones (Fig. 12 B), es decir en la etapa vegetativa se
presenta el valor maximo de este pardmetro y decrece al final
del experimento. Esta tendencia es comparable con los resultados
reportados por Koller et al. (1970) en soya (Glycine max L.) vy
por Diaz-Ortega et al. (1990) en A. hypochondriacus L.

En relacion a ésta tendencia, Voldeng y Blackman (1973a)
senalan que la edad del cultivo es un factor muy importante gue
determina la variacidn del CAF, la cual esta relacionada con sus
dos componentes (aArea foliar especifica y la relacidn de peso
foliar).

Por otra parte, los resultados del valor madximo del CAF de
las tres poblaciones estudiadas son similares a los reportados
por Diaz-Ortega et al. (1990) en A. hypochondriacus L.
(CAF=0.031 m2 g—1); el CAF de arizona (0.0309 m2 g—*) es muy
similar, mientras que el CAF de tulyehualco (0.0211 m2 g—*) y de
oaxaca (0.0208 m2 g—*) son diferentes.

Las diferencias iniciales en el CAF de las poblaciones
estudiadas, probablemente corresponden a diferencias
morfoldgicas de las plantas determinadas genéticamente, lo que
indica un rasgo de diferenciacidn genética de arizona con
respecto a las otras poblaciones; sin embargo el patrdn general
es similar, ya que las condiciones de luz fueron homogéneas.

El significado bioldgico del CAF, puede explicarse porque

la proporciédn de 4area foliar en relacidén a la biomasa de 1la
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planta (CAF) es alta, la cual tiende a disminuir al aumentar la
biomasa del tejido no fotosintético asi como por la disminucidn
de biomasa de hojas a los 237 dias (Fig. 8).

En relacién a la TAN, la tendencia en las poblaciones
estudiadas es muy similar (Fig. 12 C) presentando el valor mas
alto en la etapa vegetativa. Esta tendencia coincide con 1la
descrita por Thorne (1960 1inp Blackman, 1968) en algunos cultivos
como cebada y pepino, y también por Diaz-Ortega et al. (1990) en
A. hypochondriacus L., en estas especies después de alcanzar un
valor maximo de TAN, este decrece paulatinamente al final de la
reproduccién hasta llegar a valores negativos.

El valor mas alto de la TAN de oaxaca es igual al reportado
por Diaz-0Ortega et al. (1990) en A. hypochondriacus L. (TAN=12.4
g m™3d—*), mientras que la diferencia es mas notoria al comparar
este valor con arizona y tulyehualco (Fig. 12 C).

El significado bioldgico del incremento inicial de la TAN,
en la etapa vegetativa se explica por la alta actividad
asimilatoria de hojas Jjovenes, debido a 1la demanda de
fotosintatos por los tejidos en desarrollo y crecimiento, asai
como por la baja actividad respiratoria de las diferentes partes
de la planta. Por otro lado, la disminucidén de la TAN con la
edad de las plantas ha sido explicada en parte, porque la
proporcion del tejido respiratorio es mayor al tejido
fotosintético y porque disminuye la eficiencia fotosintética por
unidad de Area relacionada con la longevidad foliar, ademas la
respiracion como factor interno puede ser determinante en el
periodo tardio del crecimiento de acuerdo con Williams (1946).

Cabe sefalar que las tasas de crecimiento (TCRp, y TAN)
negativas que se presentan en las poblaciones estudiadas, pueden
explicarse en gran parte a las varias formas de pérdida de
biomasa, mencionadas por Koérner (1991) (Tabla I), durante el
ciclo biolédgico de las plantas, como el recambio de raiz
secundaria, la mortalidad o recambio foliar en la parte aérea de
la planta, la translocacién de carbono a simbiontes y por los
praoductos de exudacidn radicular.

Es importante mencionar, que la TAN de la poblacidn arizona
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tiende a aumentar después de haber alcanzado un valor negativo
en la etapa tardia del ciclo bioldgico, este hecho tiene que ver
principalmente con el control que ejercen algunos tejidos, en
este caso las semillas, al demandar productos para su desarrollo
y crecimiento.

Otra explicacidn puede ser el enverdecimiento de 1la
inflorescencia del amaranto, el cual es una manifestacidn
anormal de bracteas y teépalos, puede representar una aportacidn
adicional de fotosintatos que explica el ligero aumento en 1la
TAN. Cabe mencionar que este comportamiento coincide con un
incremento de la TCR, en esta poblacidn al final del ciclo
bioldgico (Fig. 12 A).

En términos ecoldgicos, es importante notar que al
presentarse un cambio positivo o negativo producido por algun
factor ambiental como luz, la respuesta del CAF y TAN de las
poblaciones en el periodo de 42-100 dias (Figs. 12 B y C) altera
de alguna forma la TCR,, ya que a altas intensidades de luz, la
TAN tiende a aumentar mientras que CAF disminuye como ocurre en
este caso, es decir gque la actividad asimilatoria alta compensa
de alguna forma la superficie foliar reducida, mientras que la
TCRe tiende a ser constante.

Por otra parte, Chapin (1980) plantea que las plantas que
habitan un ambiente deficiente en recursos tienden a presentar
tasas de crecimiento mas bajas que las plantas de ambientes

ricos en recursos, como los terrenos fertilizados para cultivo.

S.— Crecimiento v demografia

de hodas

Los modelos de crecimiento de area foliar/planta de tipo
cuadratico, obtenidos por el programa en computadora de Hunt y
Parsons (1981) a partir de la transformacion logaritmica del
area foliar (Fig. 13 B), permitieron comparar las poblaciones
estudiadas. Estos indican que la velocidad del crecimiento es
alta en los primeros 90 dias y muy similar el valor maximo de

crecimiento en las poblaciones hasta el final del ciclo
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bioldgico.

Ademds es importante observar que no hay diferencias
notorias entre poblaciones debido a que los modelos ajustados
reducen la variacidn de los datos originales, lo que permite
generalizar la respuesta de las poblaciones estudiadas vy
compararlas. Por ejemplo, la respuesta de curvas ajustadas
permite determinar si las diferencias entre las curvas reales
(Fig. 13 A) se deben a la variabilidad del material genético o
a errores de muestreo.

En lo referente a 1los valores absolutos del Area
foliar/planta las diferencias son significativas (p<0.035) entre
poblaciones (Tabla 11). Es importante mencionar que el parametro
de area foliar responde fundamentalmente a la variacién de luz,
sin embargo no es el caso de las poblaciones estudiadas, ya que
estas crecieron en condiciones homogéneas de 1luz. Estas
diferencias pueden ser la respuesta a las condiciones
ambientales de Chalco.

El patron de crecimiento en Aarea foliar de arizona vy
tulyehualco (Fig. 13 A) es similar al reportado por Diaz-Ortega
et al. (1990) en A. hypochondriacus en que después de alcanzar
la produccion mas alta de area foliar desciende al final del
ciclo bioldgico.

El comportamiento de la curva del numero de hojas en tallo
principal de las poblaciones estudiadas (Fig. 14) es similar al
descrito por Stern (1965), es decir, despues de alcanzar un
valor maximo de produccion de hojas este decrece (in White,
1979). Por otra parte, Bazzaz y Harper (1977) reportan en Linum
usitatissimum un incremento exponencial de hojas en la etapa
vegetativa hasta alcanzar un maximo y decrece durante la etapa
reproductiva.

En general, tanto el numero de hojas/planta como 1la
longevidad foliar, decrecen al incrementarse la densidad de
siembra (White, 197%9). Entendido el ndmero de hojas/planta como
el resultado de los nacimiento menos la mortalidad de hojas.

For otro lado, tulyehualco presentéd el menor numero de

hojas (47), comparado con los resultados reportados por Stern
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(1965) en un cultivo de Trifolium subterraneum, con 1la
produccion maxima de hojas de 35 a una densidad de siembra de 4
plantas/dm2.

En relacidn a la sobrevivencia foliar, en la poblacidén
arizona las cohortes de la 2-7 presentan curvas de tipo I (Fig.
15 A), donde el recambio foliar se inicia y es lento poco antes
de la floracidn (460 dias después de la germinacion), y a los 140
dias durante la reproduccion se acentuda el recambio foliar,
principalmente las primeras tres chortes. Mientras en
tulyehualco (Fig. 15 B) el recambio foliar se inicia antes de la
floracidn en las cohortes 2-7 (con patrdn intermedio entre los
tipos de curvas I y II), pero este se acentua a los 100 dias
después de la germinacién, durante la etapa reproductiva, sobre
todo las primeras cuatro cohortes. Por u4ltimo, en oaxaca se
presenta un patrén intermedio entre los tipos de curvas I y 11
(Fig. 15 C), donde el recambio foliar se inicia a los 50 dias
después de la germinacidén y es lento en las ocho cohortes, vy
continua asi durante la etapa reproductiva.

Resultados similares a estas poblaciones de A.
hypochondriacus, principalmente a arizona, han sido reportados
por Bazzaz y Harper (1977) en Linum usitatissimum con curvas de
sobrevivencia de tipo I, donde la esperanza de vida es alta en
el periodo inicial y la mortalidad baja, mientras al final del
ciclo bioldgico de las plantas el recambio foliar es marcado.

En general, todas las cohortes poseen alta sobrevivencia
(hojas longevas), principalmente en la etapa vegetativa de las
plantas a excepcidn de la cohorte 1, lo cual es muy importante
para la reproduccion, por la gran contribucidn de fotosintatos
(por las altas tasas de crecimiento) gque son retranslocados de
las hojas a las estructuras reproductivas.

En relacién al recambio foliar tardio y lento de las
poblaciones estudiadas, posiblemente se debe a la baja densidad
de siembra (4 plantas/m2) debido al efecto que tiene el manejo
del cultivo en la dindamica foliar, como lo demuestran Bazzaz vy
Harper (1977) en Linum usitatissimum. Estos autores reportan gque

a densidades altas de siembra el recambio foliar es alto y se
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inicia antes, mientras que la produccidén de hojas es lenta. Por
otra parte, al reducir la intensidad de luz, la velocidad del
recambio foliar es lenta y las hojas son mas longevas.

Considerando la expansidn foliar, es importante observar
otra similitud entre arizona y ocaxaca en el comportamiento de
las cohortes. Esto se explica por el menor numero de hojas con
mayor expansidn foliar (Fig. 17 A y C) se ve compensado con
mayor cantidad de hojas en tallo principal, mientras que en
tulyehualco mds hojas (Fig. 18 B) con gran expansidn compensan
la menor cantidad de hojas en tallo principal.

Es importante mencionar que los cambios en la actividad
fotosintética con la edad de la hoja, muestra un comportamiento
tipico, es decir en el inicio del crecimiento foliar la
actividad se incrementa hasta llegar a un maximo y desciende con
la edad de la hoja.

Ahora es importante mencionar que estos resultados del
numero y crecimiento de hojas "in situ” en las poblaciones
estudiadas pueden estar relacionados con la gran plasticidad
fenotipica que presentd A. hpochondriacus, en respuesta a las
condiciones ambientales de Chalco.

Con frecuencia, el recambio foliar esta relacionado con el
crecimiento y asignacidn de recursos, de acuerdo con Thomas vy
Stoddart (1980) 1la senescencia foliar esta asociada con la
deficiencia de N, como consecuencia de la retranslocacidn de N
hacia el crecimiento reproductivo (in Millard 1988B).

Por otra parte, existe una relacidn entre el tamaro foliar
y el tiempo al gque son exportados los fotosintatos, de acuerdo
con Geiger (1973) la hoja empieza a exportar fotosintatos cuando
alcanza el 35-40%Z de su tamafo total (in Harper 198%9), y la
velocidad a la que alcanza este tamafdo parece estar determinada
por las relaciones hidricas de la planta (Schulze et al. 1983 in
Harper 1989).

Antes de la senescencia foliar, mas del 920% del N total y
P de la hoja, san retranslocados a la reproduccidn antes de la
ahsician foliar (Williams, 1948, 1955 y Brady, 1973 in Chapin,

1980). Al respecto, la senescencia foliar puede tener
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implicaciones ecoldgicas muy importantes para las plantas, al
representar un medio de proteccidn para evitar o resistir el
estrés a factores como agqua o nutrientes.

En relacidén al Peso Foliar Especifico (PFE) minimo (Fig.
18), este indica que la proporcidn del peso foliar es menor y el
Area foliar es mayor durante la etapa vegetativa de las
poblaciones estudiadas, por tanto la alta actividad
fotosintética de la lamina foliar esta estrechamente relacionada
con las tasas de crecimiento mdximas de TAN (Fig. 12 C), TCRe
total (Fig. 12 A), TCRa. (Tabla 10) y la TCR, de hojas (Fig. 19)
y no con el peso foliar, al mismo tiempo, el alto porcentaje de
biomasa y N que las plantas asignan a las hojas (Figs. 9 y 10,
respectivamente) indica que estd relacionado con el aArea foliar
también. Por otra parte, en la etapa reproductiva las tasas de
crecimiento minimas estdn relacionadas con el alto peso
especifico de la hoja, es decir que la proporcién de peso foliar
es mayor y menor el Aarea foliar en esta etapa del ciclo
bioldgico de las poblaciones estudiadas.

Resultados similares han sido reportados por Natr (19735) y
Osman et al. (1977), los cuales muestran que existe una relacidn
inversa del CAF con el PFE, ya que cuando el CAF aumenta el PFE
disminuye y viceversa (Iin Hunt et al., 1985). Esta variacidn del
PFE, de acuerdo con Hirose (1987) esta regulada por la
concentracion de N foliar, v la TAN depende de la concentracion
de N por unidad de area foliar.

Esto se puede explicar por los cambios en la actividad
fotosintética foliar, yva que se ha demostrado que esta actividad
es mayor en hojas jdvenes siendo de gran valor para la planta
principalmente en la etapa vegetativa, por ejemplo Harper (198%9)
muestra que la alta capacidad fotosintética en pepino se
mantiene poco tiempo después de la expansidén foliar total y con
tendencia a disminuir.

Algunos autores como Brouwer (1966 1n Hirose, 1987) vy
Chapin (1980) han dado una explicacion en terminos ecologicos,
demostrado que las plantas al estar sujetas a condiciones de

estrés hidrico o de nutrientes, el peso foliar por unidad de
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Area se incrementa mientras se reduce el area de la hojas.

Fe— Tasa de crecimienmnto relativo

subimndisvidual

El comportamiento de la TCRy, a nivel subindividual (Fig.
19) es muy similar a la TCR, de la planta (Fig. 12 A). Esto nos
indica que el crecimiento de los dérganos presenta un ciclo a la
par con el ciclo bioldgico de las plantas, caracterizado por una
fase exponencial y una fase asintdtica de acuerdo a la curva
general del crecimiento. Una diferencia importante en la TCR, de
raiz y tallo con respecto a hoja al final del periodo
experimental, donde se observa un ligero aumento de esta tasa,
lo que puede deberse a la alta produccidn de biomasa de estos
drganos al final del ciclo bioldédgico de las plantas (Fig. B).

Es interesante observar que los valores de la TCRg de raiz,
tallo y hoja en la poblacidn arizona resultan ser los mas altos
comparados con las otras poblaciones. Esto coicide a su vez, con
los valores mas altos alcanzados por la misma poublacidn en las
tasas de crecimiento por planta (Fig. 12). Posiblemente esto se
deba a que esta poblacidn fue llevada de México a Arizona, E.U.
donde fue mejorada, lo que permitid que respondiera
favorablemente a las condiciones ambientales de Chalco
contrastantes con las de Arizona.

Estos resultados coinciden con los reportados por Diaz-
Ortega et al. (1990) en 1los diferentes drganos, donde 1la
tendencia de la TCRp, es muy similar, presentando el valor mas
alto en la etapa vegetativa el cual disminuye al final. Sin
embargo los valores obtenidos por estos autores en A.
hypochondriacus L. son mas altos que los resultados obtenidos
para las poblaciones estudiadas (encontrdndose en un rango de
TCRe=0.246 a TCRp=0.431 g g~*d—*, comparado con un rango de
TCRe=0.174 a TCRe=0.208 g g~—*d~* en arizona que obtuvo los
valores mas altos). Las diferencias subindividuales en esta tasa
de crecimientn, posiblemente esten relacionadas con las

diferentes funciones que realiza cada érgano de la planta.
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VIII.— CONCLUSIONES

1.~ Las poblaciones arizona vy tulyehualco (’'Azteca’)
comparten caracteristicas similares durante el ciclo
bioldgico como altura/planta (mayor de 200 cm), largo de la
inflorescenica (100 cm), el inicio de la floracidn (60 dias
despueés de la germinacidn) y alta produccidn de semillaj; a
diferencia de paxaca ("Mixteco’): con altura
promedio/planta de 190 cm, la inflorescencia de 38 cm de
largo, la floracidn se inicia a los 110 dias después de la
germinacion y la produccion de semilla es baja. Estos
resultados coinciden con 1la clasificacién de Espitia
(19B6a) de tipos agrondmicos, definidos por caracteristicas
morfofisioldgicas y por su uso agrondmico, o con los grupos

morfoldgicos propuestos recientemente por Kauffman (1992).

2.- El1 Andlisis de Crecimiento de Plantas puede ser una
herramienta util en el estudio y la comparacidn del
crecimiento de poblaciones de especies de importancia
econdmica como Amaranthus hypochondriacus L. A partir de
varios indices, que reflejan caracteristicas
morfofisioldgicas seleccionadas por el hombre en el proceso
de domesticacidn, y también en respuesta al manejo del

cultivo y la variacion ambiental.

3.- Los modelos ajustados del crecimiento a nivel de
individuo en materia seca y area foliar, indican que la
velocidad de crecimiento es alta en la etapa vegetativa de
las poblaciones estudiadas, lo que puede explicarse por las
altas tasas de crecimiento obtenidas (TCRp, TCRa., CAF y la
TAN). Estos resultados coinciden con la fase exponencial de
la curva general del crecimiento al inicio de la etapa
vegetativa, mientras que las tasas de crecimiento minimas

se presentan cuando la velocidad de crecimiento se
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estabiliza y el crecimiento es asintdotico en la etapa

reproductiva del ciclo bioldgico de las plantas.

4,- Las poblaciones estudiadas de A. hypochondriacus
presentaron poca variacion en los valores maximos de las
tasas de crecimiento (TCRp, TCRa., CAF y la TAN) durante el
ciclo bioldgico, en respuesta a los cambios ambientales de
Chalco, Edo. de México. Esta respuesta es la esperada,
porque de acuerdo con Hunt (19B2) las poblaciones de una
especie tienden a tener tasas de crecimiento similares no
asi entre especies, debido a que es menor la variabilidad

genetica intraespecifica que la interespecifica.

5.— Bdasicamente se presentan dos patrones de asignacidn de
biomasa y de nitrdgeno en las poblaciones estudiadas de
Amaranthus hypochondriacus: arizona y tulyehualco presentan
un patron en que pueden diferenciarse una etapa vegetativa
corta y una reproductiva larga, caracterizada por un mayor
esfuerzo reproductivo; por otra parte oaxaca presenta un
patrén diferente, donde la etapa vegetativa es bastante
larga y la reproductiva es tardia, con menor esfuerzo

reproductivo.

6.- Estas diferencias en el patréon de asignacion de
biomasa y de nitrdgeno, probablemente han sido el resultado
de la seleccidn artificial llevada a cabo por el hombre en
el proceso de domesticacidn de A. hypochondriacus, por un
lado, y por el efecto de la variacién ambiental en las
poblaciones estudiadas, por otro. Con el propédsito de
maximizar la asignaciéon de recursos a estructuras
econdmicamente mas importantes para el hombre, como en
arizona y tulyehualco donde se asigna mas a la produccidn
de semilla, y en oaxaca a la produccidn de verdura, y por
tanto minimizar la asignacidn a estructuras que no tienen

importancia econdmica.
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7.— En relacidn a la dinamica foliar, la etapa vegetativa
de las plantas se caracteriza por presentar alta
sobrevivencia de hojas con bajo recambio foliar (a
excepcidn de la cohorte 1), v en la etapa reproductiva la
sobrevivencia tiende a disminuir, al mismo tiempo que el
recambio foliar se acentua en las poblaciones estudiadas

hasta los 180 dias.

B.- Por otra parte, la sobrevivencia de hojas esta
relacionada con su expansion, ya gue cuando el recambio
foliar es alto durante la reproduccion, la expansion se
estabiliza después de los 80 dias. El crecimiento foliar es
tipico, y la actividad fotosintética esta relacionada con
la edad de la hoja, es decir que despues de alcanzar un
valor maximo la expansion foliar la actividad fotosintética

tiende a disminuvye.

?.— La relacidn de la dindmica foliar con el crecimiento
de las plantas y la asignacion de biomasa y nitrdgeno, se
manifiesta en la senescencia durante el recambio foliar, vya
que antes de la abcisiodn de las hojas existe
retranslocacion de estos recursos a 1la produccidn de

semillas.

10.- Necesariamente el desarrollo del follaje es de gran
importancia para el rendimiento agrondmico o productividad
bioldgica. Al respecto los resultados obtenidos del
crecimiento de Area foliar/planta, la poblacidn de hojas
del tallo principal, sobrevivencia de hojas, expansion del
Area y el peso foliar especifico estan relacionados con las
formas de wutilizacidn de 1las tres poblaciones de A.
hypochondriacus L. por un lado, y como respuesta a las

condiciones ambientales de Chalco, por otro.
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PROGRAMA DE HUNT

BASES ESTADIST ICAS

A.— Funciones de crecimienmnto

Las funciones de crecimiento obtenidas por el programa de
Hunt (utilizado en el presente trabajo de tesis) se basan en dos
caracteres Y y Z en funcidn de X. En una aplicacidn practica
estas variables corresponden a peso seco, area foliar y tiempo,
respectivamente.

Los calculos estadisticos consisten en un andlisis de
regresion de polinomios de orden superior para determinar la
funcidn que describe el crecimiento con base en las variables
arriba mencionadas.

Para cada caracteristica de la planta Z,, Z2,...Z~ existe
un punto X1, Xz,...X~ en una ecuacidn de regresidn: lineal
(LIN), guadratica (CUA) o cubica (CUB). Por ejemplo, la ecuacidn
cubica de los datos observados es la siguiente:

In Z = a + bX + cX= + dX= + e (1)

donde los primeros cuatro términos representan la curva ajustada
de los valores observados y "e" representa el error de 1la
observacién. Estadisticamente se asume que estos errores son
independientes y que se distribuyen normalmente con un promedio
de. cero y varianza o2.

La ecuacidn (1) se puede describir de la siguiente forma:

log Z = a;, + by, (LIN) + cy (CUA) + d; (CUB) + e (2)
Donde:
LIN =X + A
CuUA = X= + BX + C
CUB = X& + DX= + EX + F
1
A== zX



ZX= + A ZX=

B = -
IX= + A EX
1
C=-_— (ZXT + B EX)
n
IX= + B EX* + C £X3
D = -
£X4 + B EXZ + C EX=
X% + A IXZ + D(EX™ + AZX=2)
E = -
X2 + A EX
1
F=- _—— (5X® + D EX® + E =X)

n

Los coeficientes a;, bi, c: Yy di son estimados por minimos
cuadrados:

Error Estandar

1 o2
a, = —— EZ(log Z) — (3)
n n
Z(LIN) (log Z) o2
by, = (4)
Z(LIN)2 Z(LIN)2
Z(CUA) (log Z) a2
C1 = (S
Z(CUA)2 Z(CUA)2
Z(CuB) (log 1) g2
d; = (L)
Z(CuB)? Z(CuB)?

De la misma forma se sigue el procedimiento anterior para
¥
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Tabla de analisis de Co-varianza cuando los componentes
enlistados son significativos:

FUENTE DE G. L. SC(LnY) 6. L. 5C(LnZ)
VARIACION

LINEAL 1 Bz, EZ(LIN)?2 1 Bz, =(LIN)Z
CUADRATICA 1 €2, S(CUA)? 1 €2_. Z(CUA)?
CUBICA 1 d2, E(CUB)? 1 d2. =(CUB)?2
RESIDUAL VAR.<n-4 VAR. <n-4

TOTAL n—1 (LnY-aY)2z n—1 Z(LnZz-az)2

El cuadrado medio (CM) residual es calculado a partir de la
suma de cuadrados (SC) del residual de 1los componentes no
significativos procediendo en etapas sucesivas (step-wise) y la
SC del residual original el cual se divide entre los grados de
libertad (G.L.) corregidos.

Los errores estdndar de los coeficientes se calculan al
sustituir el CM residual en (3), (4), (5) y (&). Al comparar las
ecuaciones (1) y (2) se obtiene:

d = d,

& cy + dy D

b

b1+C;B+d1E

a a;+b;ﬂ+C1C+d;F

Pueden agcggarse'ﬁsi mismo los errores estandar a los
estimadores &, b, ' y d aprovechando el hecho de que estos no
estan correlacionados.

La wvarianza de la ecuacidon (2) a partir de logaritmos
naturales ajustados para la variable Y, esta dada por la
expresion:

1 (LIN)2 (CUA) 2 (CUB)2
sz{___+___—__.' YSIG(1) + —— ¢« Y5I6(2) + —0uu + YSIG(3))
n Z(LIN)2 Z(CUA)? Z(CuB)?

Donde YSIG(1i), 1 £ 1 £ 3 es 1 si el componente
correspondiente es significativo, de otra manera es cero. Al
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obtener la raiz cuadrada de la fédrmula anterior da como
resultado el error estdndar de los valores ajustados de log Y.

En el caso de log Z, se sigue el procedimiento anterior
pero con ZSIG(i) y co2,.

B.— Parametros derivados

1. Tasa de crecimiento relativo (TCR) para Y y Z.

1 dY d(log V) R
TORY =— = =B, + &,,(2X + B) + d31,(3X2 + 2DX + E)

A
TCRZ =——»+__ = = bix + é‘,.(zx + B) + di(3X2 + 2DX + E)

Varianza de un valor ajustado:

1 (2X + B)? (3X2 + 2DX + E)?2
02  { ———— ¥YSIG(1)+ou-— + YSIG(2) + * YSIG(3))
Z(LIN)2 Z(Cun)2 Z(CuB)2

Para los calculos de Z se sustituye en esta férmula Y por
Z: ZSIG(1i) vy o2,. Esto permite calcular los respectivos errores
estandar e intervalos de confianza.

2. Cociente de drea foliar (CAF):

CAF = Z/Y = antilog (log Z - log Y)

Cuando los polinomios ajustados de logY¥Y y logZ son de
diferente orden la varianza de Z/Y involucra la covarianza (Cé)
de los términos de menor orden. Por ejemplo, la varianza es la
siguiente si Y es ajustado por una ecuacidn cubica y Z por una
cuadratica:

i (LIN)2 (CuA)2 (CuB)?2 z
A A A A
{(o2, + g2, - 2Co)L + + 1 + o2, 2 )2
n Z(LIN)2 Z(CUA)z2 Z(CuB)? Y
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El programa calcula los valores ajustados de Y/Z con error
estdndar y su intervalo de confianza.

% 12 La tasa de asimilacidn neta o tasa unitaria foliar (TAN),

se calcula de la siguiente forma:

1 dy Y
TAN = —— ¢+ — ¢
Y dX /4

con los componentes (1/Y)x(dY/dX) y Z/Y.

Para polinomios de diferente orden se obtiene la varianza de los
valores ajustados por medio de la expresidn:

Y = K, ’ dLogY Az Ks AR K,
(—)2{ o, £ ViPi2+(———~-)2 (0, Z ViPi% ¥ gy, ¥ ViPiz
Z i=1 dX i=0 i

Ko dlLogyY s . = K,

]
- 2Co £ WViPi2)-=2 (— ) (Co £ VIiPiPi - Gy z ViPiPi) 3}
i=0 dX i=1 i=1
Donde:
Kz = orden del polinomio ajustado para logZ indicado por un

valor diferente de cero de ZSIG(i).

Ky = orden del polinomio ajustado para logY indicado por
valores diferentes de cero de YSIG(i).

Ko = valor minimo de K. Yy K, indicado por valores
diferentes de cero de ZSIG(i)xYSIG(i).

1 1 1 i
Vi = —, (1i=0)y ———_, (i=1), — , (i=2), —  , (i=3)
n Z(LIN)2 Z(CUA)2 Z(CuB)2
Para:

i=0.1, 2Y 3

Pi 1, LIN, CUA, CUB, para i=0, 1, 2 vy 3.

Pi

]

1, (2x + B), (3x2 + 2Dx + E), para i=1, 2 y 3.
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En general la CS5 se obtiene sumando los productos de (log
Y~-ajustado X log Y) y (log Z-ajustado % log Z) y dividiendo el
total entre los g.l. de menor valor. Cualquier error dado al
ajustar esta dentro del error permitido cuando 1los g.l.
mencionados se usan para calcular los limites del intervalo de
confianza.

Las pruebas estadisticas wutilizadas para determinar el
grado de significancia de los resultados son la "t" student y la
"F" de Fisher en el andlisis de varianza (ANDEVA).

En resumen el procedimiento anterior se lleva a cabo en
etapas sucesivas (step-wise) para determinar cual es el orden
del polinomio que mejor se ajusta al log Y y log Z: si el valor
de F obtenido para una funcidén CUB no es significativo entonces
se suma su correspondiente SC a la SC del residual antes de
hacer la siguiente prueba. La prueba F se lleva a cabo por el
procedimiento de Fisher utilizando el CM modificado y g.l1. del
residual.
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Figura X, Comparacidn de las tasas de crecimiento en cada
poblacién estudiada, donde se muestra una tendencia muy
similar durante el ciclo bioldgico. de las plantas: al i~
nicio de la etapa vegetativa se presentan los valores -
mdximos de las {res tasas de crecimiento y un decre -
mento al final de la etapa reproductiva.
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