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RESUMEN

Se estudié la variacion arquitectonica de Drymis granadensis 'y Vaccinium
consanguineum, eSpecies con una amplia distribucién altitudinal en un bosque hiimedo
de montaiia del sur de México, mediante un anélisis alométrico y un analisis de sus
patrones de ramificacion en ftres sitios con distinta elevacion, Las caracteristicas
evaluadas para el analisis alométrico fueron; altura total y de la primera ramificacion,
diametro de la base del tronco, didmetro del tronco a un décimo de la altura total,
cobertura, profundidad de la copa y la longitud de la rama mas larga; para el analisis de
ramificacién, las variables estudiadas fueron: indice de bifurcacién, angulos de
bifurcacion y longitud de las ramillas. Para ambas especies el cambio arquitectonico
més importante sc registré en las dimensiones de la copa y en los patrones de
ramificacion, aunque a lo largo del gradiente hubo diferencias entre las dos especies en
términos de su arquitectura y en las tendencias de cambio mostradas por ellas. Los
individuos de Drymis granadensis en el sitio bajo presentaron copas estrechas, un nivel
bajo de ramificacion y ramillas cortas, mientras que €n los sitios medio y alto las copas
fueron mas grandes, y el nivel de ramificacion fue mayor y las ramillas mas largas;
ademas, esta especie mostrd una clara tendencia de disminucién de la altura total de los
arboles hacia mayores altitudes. En contraste, en el sitio bajo Vaccinium
consanguineum presentd copas amplias, un bajo grado de ramificacidén y ramillas
largas, en comparaciéon con los sitios medio v alto, donde las copas fueron mas
pequefias, el nivel de ramificacion mas elevado y las ramillas de varios ordencs de
ramificacion mas cortas. El indice de bifurcacidn, como se calcula tradicionalmente, no
fue sensible a las claras diferencias en los patrones de ramificacion que existen entre
estas especies; por ello, se propuso una modificacion de este indice que tiene una

mayor capacidad de mostrar las diferencias entre estos patrones. Los resultados indican




que la variacion arquitecténica estd asociada a los cambios estructurales de las
comunidades vegetales a lo largo del gradiente altitudinal, y a los cambios ambientales
que se presentan sobre este gradiente, en particular a la accién del viento y al régimen
luminico. Asimismo, sugieren que la variacién en la morfologia en las partes de las
plantas es importante como respuesta a los cambios ambientales dependientes de la
altitud, y que esta variacion puede darse de manera diferencial entre especies y entre

distintas partes de las plantas de una misma especie.

vi



INDICE

2 D L | IOV TT TP PP PP o PP PP RFRT P PPPTSTPRDRPP A%

Capitulo L. Introduccion

1 1e PROLOO ettt ]
1.2. La forma de las plantas: una caracteristica importante para su

BESEIMPEIIO. 111 eeeereeeieie e bbb 2
I TN (01 1 V. 0 4 - VU T TR OO OU U POV YUY PRPPPTPISPPPRPRISS PRSP 7
1.4, Hipotesis ¥ OBJEtiVOS. o Il

Capitulo 2. Métodos

2.1  Zonade estudio.................. STV OTPUPUPPSPTSRRIOS 13
2.2 Seleccion de especies y sitios de estudio.....ocoovniiniiiiinins U
2.3 Variables arqUiteCtOmiCaS. ...coeoeiviriinresreiie i 16
2.4 Analisis estadistiCoS...oooiriiiicrrer e ettt 19

Capitulo 3. Resultados

3.1 Variables arquiteCtonicas........ociviironiriii 21

3.2  Relaciones alométricas entre las variables arquitectonicas......cooovvenie, 23

3.3 Analisis de ramificacion........cococviiiciniiiiiii 27
Capitulo 4, DISCUSION........ooiiiiiii 35
LAteratura CHEAGA......coovieiiie i vttt crre et e 48
AGFAECIIMEEIIEOS ...ovvciiii it s 52
vii




CAPITULO I
INTRODUCCION

1.1Prologo

En las zonas montafiosas de las regiones tropicales se presentan dramaticas variaciones
en las condiciones ambientales a cortas distancias a través de los gradientes
altitudinales (Whitmore, 1984; Kappelle, 1996). Esta variacion ambiental determina la
existencia de condiciones de vida muy diversas para las plantas a lo largo de las laderas
de las montafias, y esto hace que las comunidades vegetales de zonas montafiosas sean
sumamente heterogéneas en cuanto a su composicion, fisonomia, estructura y patrones
de caracteristicas foliares.

A pesar de que son escasos los estudios sobre la variabilidad de la cubierta
vegetal a lo largo de los gradientes altitudinales, se han documentado tendencias muy
claras de cambios en la vegetacion ligados a los cambios en altitud. Por ejemplo, la
riqueza de familias y especies de las comunidades de plantas disminuye con la altitud
(Whitmore, 1984; Kappelle y Zamora, 1995; Lieberman et al., 1996). Asimismo, hay
una gran heterogeneidad en la prevalencia de diferentes formas de vida asociada a este
gradiente (Leigh, 1975; Grubb, 1977; Lieberman et al, 1996). Entre los principales
cambios en la estructura de la vegetacién se han documentado la disminucion de la
talla de los arboles, el aumento en su densidad y el consecuente incremento del area
basal total (Leigh, 1975; Grubb, 1977; Tanner, 1977; Lieberman et al., 1996; Williams-
Linera ef al., 1996). A nivel de los individuos, en las comunidades situadas a mayor
altitud se han detectado reducciones considerables en el tamafio de las hojas, asi como
variaciones en la estructura anatémica foliar (Grubb, 1977; Dolph y Dilcher, 1980;

Kapos y Tanner, 1985; Velazquez-Rosas, 1997).




La gran mayoria de los estudios sobre la variacién de los atributos de las plantas
tropicales a lo largo de gradientes altitudinales han sido abordados a nivel dc
comunidad, y muy pocos han analizado la variacion de caracteristicas morfoldgicas
individuales para una o pocas especies a lo largo de este gradiente, a pesar de que este
enfoque podria ser muy util para aclarar las relaciones entre los cambios ambientales y
las respuestas de la vegetacion, Un ejemplo de este ultimo tipo de estudios fue
realizado por Geeske et al. (1994), quienes encontraron diferencias significativas en los
caracteres foliares de Metrosideros polymorpha a través de un gradiente altitudinal.
Debido a que en diversos bosques montanos se ha observado que un niimero
considerable de especies se distribuyen en intervalos altitudinales amplios (Lieberman
et al., 1996), resulta de gran interés explorar si los cambios observados en los atributos
de la vegetacion a nivel de comunidad tienen un paralelo’en la morfologia individual
en ese tipo de especies. Esta cuestion constituye el problema de investigacion del
presentc estudio. La investigacion analiza la variacion de las caracteristicas
arquitectonicas de dos especies arbéreas, Drymis granadensis y Vaccinium
consanguineum, a lo largo de un gradiente altitudinal en los bosques himedos de
montafia en la regiéon de La Chinantla, mediante un analisis alométrico y de
ramificacion.

A continuacion se presenta el marco tedrico de la investigacion conformado por
dos secciones, En la primera de ellas se expone brevemente la importancia de la forma
en el desemﬁeﬁo de las plantas; en la segunda se describe el concepto de alometria y se

analizan ejemplos de este analisis cuantitativo de la arquitectura.

1.2 La forma de las plantas: una caracteristica importante para su desempefio

La gran diversidad de formas que existen en las plantas ha sido un tema de interés
histérico dentro de la ecologia (Waller, 1986). Muchos trabajos han mostrado que la
forn}a de las plantas, tanto la general como la de las partes que las integran, tiene una

influencia fundamental en las actividades que regulan su desempefio. Estas actividades



pueden ser tan importantes como las relacionadas con la fijacion de energia (Horn,
1971: Givnish, 1984; Medina, 1984; Vencklass, 1985; Koyhama, 1990; Medina et al.,
1991), el transporte de agua y translocaciéon de fotosintatos (Farnsworth y Niklas,
1995; Farnsworth y van Gardingen; 1995), el soporte mecénico (Castera Morlier, 1991;
King, 1995), el uso y conservaciéon de nutrientes (Dean y Smith, - 1978; Grubb, 1977,
Chabot y Hicks, 1980), la reproduccién y dispersién de semillas (Waller, 1992), y la
interaccion con otros organismos (competencia y herbivoria; Harper, 1981; Dirzo,
1984). Por todo esto, se ha considerado que la forma es uno de los atributos mas
importantes para el desempeiio de las plantas (Bell y Tomlinson, 1980; Harper, 1981;
Waller, 1986; Collado-Vides, 1997).

La manera en la que estin constituidas las plantas determina los limites de su
desempeiio, porque la habilidad para desarrollar muchas de sus actividades esta basada
en el disefio de sus sistemas funcionales (Givnish, 1984, Bell, 1991; Wainwrigth,
1994). De esta forma, el estudio de la morfologia es de gran ayuda para entender las
relaciones ecologicas de las plantas (Wainwrigth, 1994). La premisa tedrica que
subyace estas interpretaciones es que existe una relacion inseparable entre la forma y
una o varias funciones especificas relacionadas con el desempeiio de las plantas en
determinados ambientes (Farnsworth y Niklas, 1995). Este enfoque de morfologia
funcional trata de entender los mecanismos de interaccién entre la forma y el ambiente,
incluyendo las ventajas y restricciones que la forma impone para ¢l desempefio
ecolégico de las plantas (Wainwrigth, 1994; Zavala, 1997).

En general, podemos considerar que el desarrollo de las plantas es un proceso de
iteracion de una unidad basica denominada médulo (Hallé et al., 1978; Bell, 1991). El
modulo se define como el producto del crecimiento y la diferenciacién de un
meristemo apical y esta constituido por una sucesion de metdmeras (White, 1979);
estas Ultimas estdn integradas por un entrenudo, estructuras foliares y sus meristemos
axilares. Las metdmeras presentan varios meristemos intracaulinares, uno axilar y

numerosas células meristematicas. Los médulos de un mismo individuo genético
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pueden mostrar diferencias marcadas en cuanto a su forma y dimensiones; en plantas
clonales, esta diferenciaciéon ha sido ampliamente reconocida y tienc importantes
efectos en la integracion total de los médulos (Hara et al., 1993). El numero de
modulos y la manera en que se distribuyen dan como resultado la forma (arquitectura)
general de la planta (Waller, 1986). Desde un punto de vista demografico, Harper y
Bell (1979) consideran que la forma estd determinada por el nacimiento y muerte de
los modulos y por la distribucién de los modulos nuevos que nacen y de los médulos
viejos que mueren. De esta manera, la arquitectura es el resultado del crecimiento y de
la disposicion espacial de los modulos y, en ultima instancia, de la dindmica de los
meristemos exitosos (Noble y Harper, 1979).

Las diferencias morfoldgicas entre las distintas especies estin determinadas, en
primer lugar, por su identidad genética; en segundo lugar, por las respuestas
diferenciales a los factores ambientales (plasticidad fenotipica), las cuales varian
dependiendo de las especies; y en tercer lugar, por las restricciones mecanicas y
fisiologicas que determinan los alcances del desarrollo de los patrones morfolégicos
(Waller, 1992; Farnsworth y Niklas, 1995). El estudio de estos patrones ha sido
abordado considerando dos enfoques principales: el estdtico u organografico y el de los
modelos arquitecténicos. En el primero se describe la morfologia sin considerar los
patrones de crecimiento, mientras que en los modelos arquitecturales se integra el
aspecto dindmico del crecimiento. Ambos enfoques son complementarios y son
indispensables para interpretar las diferentes formas del desarrollo vegetal (Pérez-
Garcia, 1993). King (1990) menciona que las repercusiones de la arquitectura de las
plantas, en cuanto a su desarrollo y desempefio, pueden ser analizadas considerando
enfoques estdticos y dindmicos. En este contexto, el punto de vista estdtico enfatiza los
costos y los beneficios asociados con los patrones de ramificacion y arreglo de las
hojas (Kuippers, 1989; King, 1990); mientras que el dindmico considera la

configuracion de un momento determinado como un punto a lo largo de una trayectoria




de crecimiento. Esta configuracién garantiza la supervivencia de los organismos a la
siguiente fase de desarrollo (Kohyama, 1987).

Los modelos arquitccturales son un andlisis cuantitativo de un patron
morfologico definido genéticamente. Bajo este punto de vista, la arquitectura de las
plantas puede ser definida como la expresion del modelo abstracto de crecimiento de
las plantas, en cualquier tiempo del desarrollo. Hallé es al. (1978) describieron 23
modelos arquitectonicos para érboles, basados en el reconocimiento de las variantes
entre los ejes de crecimiento, en la orientacién de los renuevos y en la posicion de las
inflorescencias. Cada uno de ellos representa una alternativa en su historia evolutiva y
una solucion diferente a las distintas fuerzas de seleccion, aunque. también pueden ser
caracteres neutros sin valor adaptativo. Las interpretaciones ecolgicas de estos
modelos arquitectdnicos, en términos generales, deben ser analizadas con cautela, ya
que modelos diferentes pueden dar como resuitado copas con formas similares o un
mismo modelo puede producir diferentes formas de copas, dependiendo de la
clongacion y los dngulos de bifurcacion de las ramas (Waller, 1986). A continuacion se
presentan algunos ejemplos que analizan la arquitectura de los arboles, relacionandola
con las variables ambientales y sus posibles implicaciones en su desempefio.

Una de las caracteristicas arquitecturales de los drboles que ha recibido mucha
atencion es la geometria de las copas, ya que ésta determina en gran medida la
captacion de energia solar, CO; y agua (Horn, 1971; Farsworth y Gardingen, 1995,
Kuuluvainen, 1998). El nimero de ramas, su longitud, los angulos de bifurcacion, los
patrones de ramificacion y la manera en que se arregla el follaje determinan la forma
general de la copa, por lo cual varios investigadores han centrado sus estudios en estas
caracteristicas. Horn (1971) establecié que el numero de estratos de las copas podria
estar directamente relacionados con la eficiencia en la captacidn de energia luminosa.
De esta manera, ¢l sugiere que los arboles que presentan copas integradas por muchos
estratos de hojas deberian ser mas eficientes en ambientes con un nivel de radiacion

alto, en comparacién con arboles que tuvieran el follaje en un solo estrato. De modo




contrario los arboles en los que el follaje se arregla en un solo estrato, en el borde dc la
copa (uniestratificadas), serian mas eficientes en ambientes con menor radiacién que
los que tuvieran varios estratos. Estos patrones arquitectonicos han sido descritos cn
arboles y arbustos de distintos tipos de vegetacion (Waller, 1986; Kiippers 1989).
Spurr y Barnes (1980) destacan que la forma decurrente de la copa de arboles
caducifolios, por ¢jemplo algunos encinos, los maples y los olmos, provocan que las
hojas estén mas separadas entre si, considerando que las hojas de estos arboles son de
tamafios mas o menos grandes. Esta separacion interfoliar permitiria que la exposicion
de la lamina fuera total, resultando en una mayor captacién de luz. Fisher y Honda
(1979a,b) analizaron la geometria de la copa de Terminalia catappa mediante modelos
que se basan en los patrones de bifurcacion de las ramas, los cuales se basan en
mediciones del angulo de bilurcacion. Ellos concluyeron que en las copas de esta
especie, los dngulos que permiten una mayor bifurcacién de las ramas favorecen una
maxima exposicion de las hojas, lo que permite que los drboles puedan captar mayor
canlidad de energia luminosa.

Los patrones de ramificacion son una caracteristica importante en la forma de la
copa ¢ influyen en la captacion de luz, Estos patrones pueden variar entre individuos de
la misma especie dependiendo del ambiente luminico en el que se desarrollen las
plantas. Steingraeber et al. (1979) determinaron que para arboles juveniles de Acer
saccharum los patrones de ramificacion difieren significativamente dependiendo de la
intensidad luminica del ambiente; ya que en sitios abiertos la ramificacién de las copas
es mayor en comparacion con los sitios cerrados. Martinez-Sanchez (1993) encontrd
resultados similares para tres especies arboreas de un bosque tropical lluvioso.

Spurr y Barnes (1980) sugirieron que las copas conicas de los pinos podrian
contrarestar los efectos mecanicos de las nevadas, En contraste, Waring y Franklin,
(1979) mencionan que este tipo de copas ayudarfan a captar una mayor cantidad de
energia luminica difusa durante el invierno, cuando el dngulo de incidencia de los

rayos solares es bajo, en los bosques de latitudes altas; ademds, esta forma favorece



que las hojas de las partes altas, donde se registran las tasas fotosintéticas mas
clevadas, no sean sombreadas por las ramas de los arboles vecinos (Waller, 1986).
Kuuluvainen (1998) establecié que las copas estrechas de Picea abies favorecen un
alto indice de 4rea foliar debido a que presentan una alta densidad de hojas por unidad
de volumen, lo cual favorece una mayor captacion de energia solar, porque el patron de
ramificacion da lugar a un nivel muy bajo de autosombreado de las hojas. Ademas, el
autor sefialé que la forma de la copa en esta especie puede favorecer densidades
poblacionales altas debido a sus bajos requerimentos de espacio. Otros autores sefialan
que la forma de la copa, en estados juveniles, afecta la dinamica de crecimiento y
afecta la competencia entre especies, por ejemplo en Picea jezoensis y Abies
sachaliensis (Kubota y Hara, 1996). Por otro lado, en el sureste de Estados Unidos se
ha descrito que en arboles de juniperos y pinos pifioneros se presentan copas compactas
y redondas que estan asociados a las altas temperaturas y al déficit de humedad del
ambiente (Spurr y Barnes, 1980).

Ademas de la relevancia tedrica que representa el estudio de las variaciones
morfolégicas en las plantas, la necesidad de su andlisis también tiene fuertes
justificaciones practicas, pues el conocimiento de los ecotipos propios de determinados
ambientes debe ser considerado en los trabajos de restauracion de las areas alteradas

(Wanntorp, 1983; Hogan, 1996).

1.3 Alomeftria

Tradicionalmente el concepto de alometria se entiende como el estudio de las
variaciones de las formas orgénicas y de los procesos correlacionados con su tamatiio,
aunque €s muy comun encontrar diversas interpretaciones de este concepto. De
acuerdo con Niklas (1994), el uso del término alometria generalmente tiene dos
significados: primero, el crecimiento de una parte de un organismo con relacion al
crecimiento total del organismo o de algunas de sus partes, y segundo, el estudio de las

consecuencias del tamafio sobre las formas orgdnicas y sus procesos. Ademds puede




tener otra connotacion, mds especifica, derivada del concepto de similitud geométrica.
Esta resulta cuando en una serie de objetos de diferentes tamarios, la gcometria y la
forma se conservan. La similitud geométrica se usa frecuentemente como una hipotesis
nula en tratamientos empiricos o analiticos de fenémenos alométricos, El mismo autor
agrega que la interpretacién mds errénea de la alometria es la suposicion de que el
tamafio es la fuerza fundamental de los cambios organicos correlacionados con la
forma y los procesos; en su opinidn, esto es altamente dudoso porque las correlaciones
entre el tamafio, la forma, la estructura, la composicion quimica y otras variables
biologicas se integran de distinta manera en los diferentes niveles de organizacién. Por
lo arriba mencionado, Niklas (1994) propone que la alometria debe ser interpretada
como un analisis de escalas, entendiendo por escala la proporcién de la representacion
de un objeto o sistema que Illeva al prototipo del objeto o del sistema; por lo tanto, la
alometria podria ser vista como “un balance entre la forma y los procesos”.

Las herramientas matematicas utilizadas para este tipo de descripciones
cuantitativas, como una primera aproximacién, son los analisis de regresion vy
correlacion, siendo los més utilizados los de regresién. Riska (1991) y Niklas (1994)
presentan discusiones mas completas sobre €l uso de los modelos de regresion en los
andlisis alométricos.

En la siguiente seccion de este apartado se analizan algunos estudios que hacen
uso de los andlisis alométricos para describir la forma de las plantas y las
interpretaciones ecologicas que de ellos se desprenden. A pesar de que en la actualidad
la aplicacion de este enfoque se ha generalizado en diferentes grupos de plantas y ha
sido aplicado en distintos niveles de organizacion, s6lo se presentan trabajos que se han
realizado con arboles de distinlas comunidades vegetales, ya que ésta es la forma de
crecimiento de interés en este estudio.

Algunos trabajos han analizado las relaciones alométricas de los patrones de
ramificacion, considerando las restricciones mecénicas e hidraulicas que son impuestas

por estos patrones (Castera y Molier, 1991; Farnsworth y Gardingen, 1995). Los




resultados de estos trabajos sugieren que la geometria de los arboles responde a un
diseiio mecanico funcional, que tiene implicaciones en la captacién de luz y del agua
nccesaria para la translocacion de nutrimentos. La estabilidad mecdnica tiene
importantes repercusiones ecoldgicas porque determina la probabilidad de dafic y la
tasa de elongacion de los arboles, debido a que se requiere un determinado diametro
para un determinado incremento ¢n la altura (King, 1990). McMahon (1973) establecio
una funcion teérica donde el diametro del tronco se incrementa en una potencia de 1.5
de la altura del arbol, funcién que solo considera los efectos de la gravedad sobre la
estabilidad de los arboles. Quizé por ello, en muchas especies de arboles esta funcién
no se cumple, ya que el modelo no contempla los efectos de otras fuerzas causantes de
dafio en los arboles, tales como la caida de ramas y los huracanes (King, 1991a), ni las
diferencias en las propiedades fisico-quimicas de fas maderas (Niklas, 1994).

King (1991b) analizé las diferencias arquitectonicas que presentan algunas
especies arbéreas durante su desarrollo en tres comunidades boscosas. Para especies de
dosel en bosques tropicales, los individuos juveniles presentan copas estrechas y tallos
delgados en relacion a la altura que presentan, pero cuando alcanzan las tallas adultas
tienen copas amplias y se incrementa el grosor de los tallos en relacion a la altura, lo
que incrementa su estabilidad. De manera contraria, en los bosques templados, y al
menos para las dos especies de coniferas analizadas, los individuos juveniles
presentaban copas amplias con tallos gruesos, y en estado adulto presentaban copas
estrechas y una reduccion en la estabilidad respecto a la altura. Por Gltimo, en el caso
de tres especies de maples, las relaciones entre estas variables permanecen constantes
entre juveniles y adultos. Estas diferencias fueron explicadas en términos de los costos
y beneficios de sus relaciones alométricas particulares asociadas al tamafio de hoja y la
estatura adulta de los arboles.

También han sido estudiadas las diferencias arquitectonicas que s¢ presentan
entre las especies con historias de vida distintas de una misma comunidad, asi como las

que se presentan durante el desarrollo de una misma especie. Kohyama (1987),




Kohyama y Hotta (1990) y King (1990) analizaron las relaciones alométricas en
arboles juveniles del sotobosque de un bosque tropical lluvioso. Estos autores
encontraron imporlantes diferencias entre dos patrones arquitecténicos. Para las
especies que desarrollan su ciclo de vida en el sotobosque, el desarrollo del grosor del
tronco y el crecimiento de las ramas laterales es muy marcado en comparacion con el
desarrollo en la altura del tronco. Ademas, las hojas son de tamafios grandes y
generalmente se arreglan en un solo estrato. Este patrén favoreceria una mayor
captacion de energia luminosa en cste ambiente sombrio. Los arboles del dosel
presentan un comportamiento distinto, pues desarrollan troncos mas altos con
didmetros menores y el desarrollo de las ramas laterales es reducido, dando como
resultado copas estrechas; este patron podria favorecer el crecimiento hacia las partes
altas del dosel. Patrones similares fueron encontrados por King (1995) en La Selva y
por Shin-Ichiro y Kohyama (1997) en especies de un bosque lluvioso templado en
especies de dosel y sotobosque de tallas similares. Estos autores mencionan que estas
diferencias estan relacionadas con la sensibilidad de las plantas a la luz y con sus
historias de vida,

Para Cecropia obtusifolia, Alvarez-Buylla y Martinez-Ramos (1992) describen
los cambios alométricos que se presentan a lo largo de su desarrollo. En esta especie el
area foliar se incrementa con la altura de la planta hasta que se inicia la reproduccion,
momento en el cual empieza a decrecer esta variable, La relacién entre el didmetro y la
altura permanece constante en individuos juveniles, pre-reproductivos y adultos,
manteniendo la posibilidad de crecer en altura con el mismo patrén. Sin embargo, cl
factor de seguridad del modelo de estabilidad decrece con la altura por la baja densidad
de su madera y por tener el tronco hueco. Los autores sugieren que-estas dos ultimas
caracteristicas pueden promover los procesos de senilidad y determinarian la corta
longevidad de esta especic en el bosque tropical de Los Tuxtlas.

Sterck y Bongers (1998) describen los cambios alométricos asociados al

desarrollo de tres especies de un bosque tropical Huvioso: Dicorynia guianensis,

10




Vouacapoua americana 'y Goupia glabra. Para las tres especies ellos encuentran que
con el desarrollo, la altura, el tamafio de copay la resistencia al viento se incrementan
en relacién con el diametro del tronco. El factor de seguridad disminuye hasta un
minimo en el cual se incrementa en los individuos mas gruesos, mientras que el
coeficiente ancho de copa/altura no cambia con la ontogenia. Los autores relacionan las
diferencias en alometria y en el disefio mecdnico entre especies con la estatura adulta
de cada especie. King (1995) presentd conclusiones similares a las de estos autores;
ademas, agrega que las diferencias en la alometria de las especies.pueden influir en la

densidad de los arboles y la estructura del bosque en La Selva, Costa Rica.

1.4 Hipotesis y Objetivos

De acuerdo con los patrones de variacion estructural en las comunidades arbéreas de
los bosques montanos a lo largo de gradientes altitudinales, se plante6 la siguiente
hipotesis general para las especies de estudio. En primer lugar, se esperaba un
decremento cn la altura total de los arboles como se manifiesta en las comunidades que
se desarrollan a lo largo del gradiente. Este cambio seguramente condicionaria una
variacion en las relaciones alométricas entre los caracteres arquitectonicos; en
particular los asociados con didmetro del tronco, el 4rea y la profundidad de la copa,
entre otros. También se esperaban cambios en las dimensiones y forma de la copa de
los arboles.

En los sitios de baja elevacion se esperaban copas mas amplias, mientras que en
los sitios altos copas mas compactas. Esto podria estar asociado con un cambio en los
patrones de ramificacion, en ios niveles de ramificacion, en los angulos de bifurcacion
y variacion en la longitud de las ramillas de los diferentes ordenes de ramificacion. En
general, se esperaba que las copas amplias presentaran un niimero menor de ordenes de
ramificacion, y que en ellos las ramillas fueran mas largas y los angulos de bifurcacion
amplios; mientras que para las copas compactas se esperaban que tuvieran un mayor

nimero de érdenes de ramificacion, con ramillas cortas y dngulos de bifurcacion
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pequeiios. Estos cambios en los patrones de ramificacion serian consistentes con los
tamafios de las hojas de las dos especies, ya que en los sitios bajos son mas grandes que
en los sitios altos (Veldzquez-Rosas, 1997).

Para probar estas hipdtesis se establecio el siguiente objetivo general: conocer la
variabilidad de las caracteristicas arquitectonicas de dos especies arbéreas a lo largo de
un gradiente altitudinal, con el propésito de identificar la manera en que los arboles
responden a la variacion ambiental establecida por este gradiente.

Los objetivos particulares de la investigacion fueron:

1. Describir la variabilidad de los atributos arquitecténicos de dos especies arboreas de
bosque humedo de montafla, Vaccinium consanguineum y Drymis granadensis, a
través de analisis alométricos y de ramificacién,

2. Analizar la relacién entre la variabilidad de estos caracteres y el ambiente en una

zona tropical himeda con notables diferencias de altitud.
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CAP{TULO 2
METODOS

2.1 Zona de estudio

la zona de estudio ests localizada en la Sierra Norte de Oaxaca, en la regién de La
Chinantla, Los sitios de estudio se ubicaron en los bosques primarios de los terrenos
pertenecientes al poblado de Santa Cruz Tepetotutla. Este poblado se encuentra situado
en el extremo suroeste del municipio de Usila, distrito de Tuxtepec (Fig. 1). Sus limites
correspondientes a la parte més alta coinciden con el parteaguas de la sierra, ubicado a
una altitud de 2700 m, estos terrenos forman parte de la cuenca del rio Perfume, que es
un afluente primario del Papaloapan. Al sureste tienen su limite con el poblado de La
Nopalera, al suroeste con San Francisco la Reforma, hacia el norte con San Antonio del

Barrio, al noreste con San Pedro Tlatepusco y al noroeste con San Juan Zapotitlin. Esta

pequefia regién presenta un relieve muy accidentado, con fuertes pendientes (en
promedio alrededor de 40°), en donde hay afloramientos de rocas metamorficas. Los

suelos son someros, de colores oscuros y con abundante materia organica.

Debido a la ausencia de estaciones metereolégicas en la zona de estudio no se
dispone de datos climaticos precisos. Rzedowski y Palacios Chéavez (1977) presentan
datos de la estacién Vista Hermosa, actualmente abandonada, la cual se localiza a una
altirud de 1450 m; ésta es la estacion mas cercana a la zona de estudio v los datos
climaticos derivados de ella ofrecen un indicio muy aproximado de las condiciones
climaticas prevalecientes en los sitios donde se realizé el trabajo. La precipitacién media
anual es de aproximadamente 5800 mm, y la temperatura media anual es de 16.7°C. La
nebliha es un factor muy importante porque mantiene la atmésfera saturada durante
gran parte del afio, ya que en promedio se registraron menos de 50 dias despejados al

afio. El clima correspondiente a estos datos, segin la clasificaciéon  de
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Figura 1. Localizacion de los sitios de estudio. Los sitios 1y 2 fueron los mismos para las
dos especies, mientras que el tercero fueron dos localidades distintas, 3D para Drymis
granadensis y 3V para Vacccinium consanguineum 2700.




Koppen modificada por Garcia (1973), es del tipo C(fm)b(i), es decir, un clima
templado de transicién con [luvias todo el afio, con precipitacion del mes mas seco del
orden de 40 mm y con una oscilacién anual de temperaturas medias mensuales menor
de 5°C.

La vegetacion presente en la region de Santa Cruz Tepetotutla comprende
diversas comunidades de estructura y composicién muy variables, cuya heterogeneidad
esta relacionada principalmente con el gradiente altitudinal (Meave ef al., 1994; 1996;
A. Rincén, en prep.). Aunados a estos cambios se han detectado patrones de vartacion
en las caracteristicas foliares de estas comunidades a lo largo de este gradiente
(Velazquez-Rosas, 1997). De manera preliminar la vegetacion de esta zona ha sido
caracterizada por Meave ef al. (1994), quienes reconocieron entre los 1000 y 1400 m
s.n.m. como tipo de vegetacion dominante a la selva alta perennifolia de montafia y por
encima de los 1400 m al bosque meséfilo de montafia. Aunque no existe una
estimacion reciente del grado de deforestacion en los terrenos del poblado, se puede
calcular que més de la mitad, o incluso quiza las tres cuartas partes de la zona, estan

cubiertas por bosques primarios.

2.2- Seleccion de especies y sitios de estudio .

Para evaluar la variacion arquitectonica de las especies arboreas a lo largo de un
gradiente altitudinal se seleccionaron dos especies, Vaccicnium consanguineum
Klotzch (Ericaceae) y Drymis granadensis L. F. (Winteraceae); de aqui en adelante, las
dos especies seran referidas por su epiteto genérico. La eleccion de estas especies, de
entre un grupo de seis especies para las que era factible realizar el analisis por su
amplia distribucion altitudinal, estuvo basada en dos aspectos principales: /) ambas
especies se presentaban con mayor frecuencia a lo largo del gradiente altitudinal, y /1)
fueron especies que se reconocian en el campo con relativa facilidad, ya que para otras
especies (e.g. Symplocos) la identificacién frecuentemente causaba confusion. La base

de datos de colecta (Meave et al., 1995) y los analisis de distribucion altitudinal de




geéneros de esta zona (C. Gallardo, en prep.) muestran que los intervalos altitudinales
de distribucion de estas especies son amplios. Vaccinium se distribuye desde los 920 a
los 2800 m y Drymis de los 1400 a los 2800 m. Ambas especies presentan valores de
importancia relativos altos en varias comunidades a lo largo del gradiente altitudinal,
principalmente por encima de los 2000 m (A. Rincén, en prep.). Para el caso de
Vaccinium se ha mostrado que existen cambios en su estructura foliar a lo largo del
gradiente altitudinal (Veldzquez-Rosas, 1997). Los espesores de la lamina foliai" y de
los parénquimas se incrementan conforme aumenta la altitud, mieniras que ¢l drea
foliar disminuye. Es posible que estos cambios estén asociados con cambios en sus
caracteristicas arquitectdnicas, |

Los sitios de estudio fueron seleccionados después de realizar numerosos
recorridos por la zona. En éstos se verifico la distribucion altitudinal y la abundancia de
las especies en las comunidades en las que estaban presentes, y ademas se¢ evalud la
accesibilidad de cada sitio. De esta manera, se eligieron tres localidades de estudio para
cada una de las especies, ubicadas en diferentes pisos altitudinales. Una de baja altitud,
localizada a 1750 m; otra en una altitud media (2250 m) y la tercera quedo ubicada a
los 2700 m (Fig. 1). En caso de los sitios correspondientes a la altitud baja y media, la
medicion de los atributos arquitectonicos para las dos especies se realizé en una sola
localidad, mientras que en el sitio de mayor altitud el registro se llevd a cabo en dos

localidades diferentes, una para cada especie.

2.3 Variables Arquitecténicas

En cada sitio de estudio se seleccionaron 20 individuos por especie. Los criterjos de
seleccion fuéron: individuos adultos de una altura = 4 m y que no presentaran aigfm
tipo de dafio o deformacién en su estructura. Para cada individuo se midieron las

siguientes caracteristicas (Fig. 2).
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Figura 2. A) Variables arquitectonicas, AT= altura total, AC= ancho de copa, APR= altura de la primera
ramificacion,D= diametro del tronco a un décimo de altura, DBT= didmetro de la base del tronco, LRL=
longitud de la rama mas larga, P= profundidad de la copa. B) Designacion de ordenes de ramificacion
(ver texto). C) LR= longitud de la ramilla y AB=4ngulo de bifurcacion.




Altura total del drbol (AT). La altura de los arboles fue determinada con la ayuda de
una pistola Haaga, la altura maxima fue considerada como ¢l punto mas distal
en que se pudiera distinguir un renuevo del 4rbol.

Altura de la primera ramificacién (APR). Se midié desde la base de! drbol hasta el
sitio de inicio de la primera ramificacién.

Diametro del tronco (D). Fue medido a una altura equivalente a un décimo de la
altura total de cada individuo. Esto se hizo asi para que en todos individuos la
altura de toma de datos fuera proporcionalmente equiparable.

Diametro de la base del tronco (DBT). Se midi6 en la parte basal del tronco a nivel
del suelo.

Cobertura (C). La cobertura se evalud como la proyeccion del drea de la copa (mas o
menos eliptica); para su cilculo se midieron dos didmetros de la copa, el mas
grande y otro perpendicular al primero.

Ancho de la copa (AC). Se definié como valor promedio de las dos mediciones
perpendiculares de los didmetros de la copa.

Profundidad de copa (P). Esta caracteristica se evalud restando de la altura total del
arbol la altura de la base de la copa.

Longitud de la rama mis larga (LRL). Esta fue medida desde el punto de inicio de la
bifurcacion del tronco principal hasta la parte mas distal.

Indice de bifurcacién (IB). Esta variable se determiné en cinco individuos en el caso
de Drymis 'y tres en el de Vaccinium. Esta diferencia entre las dos especies se
debié a que la segunda presenta un patrén de ramificacion mas complejo, y
hacia muy lento el trabajo de campo. De cada individuo se cortd la rama mas
larga; el corte se realizd desde la parte basal de la rama donde se une al tronco
principal. Fl indice fue determinado para el conjunto de ramas mediante el
método utilizado por Steingraeber et al., (1979), en ¢l cual el numero de érdencs
se asigna de manera centripeta. Las ramas de primer orden corresponden

siempre a los segmentos més distales. Cuando dos ramas de primer orden se




unen, el segmento proximal es denominado de segundo orden. En los casos
donde dos ramas de diferente orden se unen, ¢l orden del siguientc scgmento se
determina conservando la identidad del orden mas alto. La formula que se
utilizé para determinar el nivel de bifurcacion total fue
Ry=N - Nmax /N - N,
donde N es igual al total de ramas de todos los ordenes, Nmax es el niimero de
ramas del orden mds alto y N; es el nimero de ramas de primer orden
(Motomura, 1947; citado en Steingraeber ef al., 1979).

indice de bifurcaciéon ponderado (IBP). Se dividié el IB entre el numero total de
6rdenes (NTO) de cada una de las ramas utilizadas para este fin (IB/NTO). Esta
modificacion del IB fue establecida con el fin de integrar los niveles de
ramificacién que no son considerados en el calculo original del IB.

Longitud de la ramilla (LR). En las ramas utilizadas para la determinacién del IB se
midieron 30 ramillas para cada orden de ramificacién. La medicion fue
realizada desde el inicio basal de la ramilla hasta su parte apical donde
terminaba o se ramificaba. En Vaccinium sélo en los primeros cuatro Ordenes se
pudieron medir las 30 ramillas, en los tres sitios de estudio, mientras que en
Drymis en pocos casos se pudo evaluar esta variable para las 30 ramillas, ya que
los 6rdenes mas altos el nimero de ramillas era insuficiente.

Angulo de bifurcaciéon (AB). Se hicieron 30 mediciones por rama de los angulos

formados por fa ramificacion de dos segmentos.

2.4 Analisis estadisticos

Los resultados de las caracteristicas arquitecténicas se organizaron en dos categorias
para sus andlisis. En la primera se agruparon ocho caracteristicas (AT, C, LRL. D,
DBT, APR, P y AC); el analisis de éstas se realizé mediante dos enfoques. En el
primero se compararon los valores promedio de estas variables a lo largo del gradiente

altitudinal mediante un analisis de varianza y una comparacién pareada mediante la



prucba de Bonferroni (Zar, 1984), mientras que el segundo enfoque se llevé a cabo a
través de la comparacién de las relaciones alométricas entre las variables. Algunos
autores consideran que cl analisis de las relaciones alométricas de las plantas pucden
ser expresadas a través del modelo de regresion lineal simple

y =bg + byx
y también con la transformacion logaritmica de las variables

Iny =bg + Inx
( Koyama, 1987; Niklas, 1996), ambos modelos fueron ocupados en este estudio. Para
los casos de C, AC, P, APR y LRI la altura fue considerada como la variable
independiente, ya que en esta caracteristica influye el ambiente luminico y el espacio
disponible para el crecimiento de la planta (King, 1995); mientras que para DBT y D la
altura fue la variable dependiente. Para cada especie se compararon los coeficientes
parciales de regresion (b y b;) obtenidos en los diferentes pisos altitudinales mediante
un analisis de covarianza y una prueba de Tukey (Sokal, 1981).

En la segunda categoria se agruparon las variables que describen el patron de
ramificacion de las especies (IB, IBP, LS y AB). En el caso de IB e IBP, sus valores
promedio fueron comparados mediante la prueba de Kruskal-Wallis, ya que la
distribucion de estas variables no fue normal, mientras que para AB se realizé un
analisis de varianza. Ademas, los valores promedio del IBP entre especies fueron
comparados por piso altitudinal, a través de una prueba de t-student. Por ultimo, el [.R
se analizd realizando histogramas de frecuencia de la distribucion de tamaiios de las
ramillas de todos los 6rdenes, y aplicando prucbas de G para tablas de contingencia en

las distribuciones que se distinguian diferencias entre los sitios de estudios (Zar, 1987).
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CAPITULO 3
RESULTADOS

3.1 Variables arquitectonicas .

En las Tablas 1 y 2 se presentan los valores promedio de las variables arquitecténicas
de Vaccinium y Drymis, respectivamente. En el caso de Vaccinium, los valores
promedio de cuatro variables arquitectonicas (AT, DBT, D y P} no presentaron
diferencias significativas entre los tres sitios de estudio, mientras que para en las
variables APR, C, LRL y AC si hubo diferencias significativas entre altitudes (Tabla
1). En los casos de la cobertura, la longitud de la rama més larga y el ancho de la copa
(C, LRL y AC), los valores promedio significativamente mas altos se obtuvieron en ¢l
sitio ubicado a 1750 m (F= 39.24, g.1.=2, 57, p <0.001; F=6.17, g.1.=2, 57, p <0.01 y
F= 8.07, gl=2, 57, p< 0.01, respectivamente). El valor més alto para la altura de la
primera ramificacion (APR) fue registrado en el sitio de altitud media, pues alli este
valor fue significativamente mas alto que el del sitio de menor elevacion (F=4.81, g.1.=
2.57, p <0.05).

En el caso de Drymis la mayoria de las variables (DBT, D, .C, LRL, Py AC)no
presentaron cambios significativos en sus valores promedio entre los tres sitios de
estudio, a pesar de que se observaron tendencias de cambio conforme se incrementaba
la altitud; aumentaron DBT, D, C y AC y disminuyeron LRL y P. En contraste, para la
altura total (AT) y la altura de la primera ramificacion (APR) se presentaron
diferencias entre los valores promedio de los sitios (Tabla 2). En ambos casos, los
sitios de altitud baja y media tuvieron valores significativamente mas altos respecto del
sitio ubicado a 2700 m (F= 24.03, g.l.= 57,2, p<0.001 en AT y F= 23.32, g.l.= 57,2,
p<0.001 en APR). La altura total promedio de los arboles de esta especie disminuyo

conforme se incrementaba la altitud de los sitios, pasando de una talla de 10.6 m en el
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Tabla 1. Resumen de las variables arquitectdnicas de Vaccinium consanguinuem en los tres
sitios de estudio. Los nimeros representan los valores promedio y los nimeros entre
paréntesis, la desviacién estdndar, AT= altura total, DBT= didmetro de la base de] tronco, D=
didmetro a un décimo de la altura, APR= altura de la primera ramificacién, C= cobertura,
LRL= longitud de la rama maés larga, P= profundidad de copa y AC= ancho de copa. Los
supraindices con letras diferentes sefialan diferencias significativas (p < 0.05).

Altitud AT DBT D APR C LRL P AC
(m) (m) (em) (¢m) (m) {(m) (m) (m) (m)
1750 807" 16.65" "13.06" 1.15% 22.06° 5.06° 692" 5157

(177)  (653)  (426) (0.92) (10.77) (1.76)  (2.04) (1.27)
2250 8.10%  15.64% 12.65% 237™ 1278  349°  573% 396
(2.04)  (446) (323) (1.65) (4.82) (123) (2.00) (0.74)
2600 835"  1552" 13.04" 164 13.43" 3.83° 6.7° 3.99°
(L72) (320) (335 (105 (771) (138) (2.00)  (1.08)

Tabla 2. Resumen de las variables arquitecténicas de Drymis granadensis en los tres sitios de
estudio. Los nilimeros representan los valores promedio y los nimeros entre paréntesis, la
desviacion estandar, AT= altura, DBT= didmetro de la base del tronco, D= diametro a un
décimo de la altura, APR= altura de la primera ramificacién, C= cobertura, LRL= longitud de

la rama més larga, P= profundidad de copa y AC= ancho de copa. Los supraindices con letras
diferentes sefialan diferencias significativas (p < 0.05).

Altitud AT

DBT

D APR C LRL P AC

(m) (m) (cm) (cm) (m) (m) (m) {m) (m)
1750 10577 996" 783"  5.76° 867 310" 4807 3307
(258)  (3.46) (240) (252) (5.18) (2.10) (1.92) (0.89)
2250 9.80° 131" 1031 548 995" 238" 433"  34(°
(L97)  (5.79) (469 (1L73) (6.21) (0.92) (1.45) (1.04)
2600  617°  11.67%  9.09°  2.17° 1133  3.00° 4.02° 3540
(176) -~ (5.87) (462 (0.95) (8.27) (1.40) (1.70) (1.39)
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sitio ubicado a 1750 m a una de 6.2 m en ¢l sitio a 2700 m. Para la altura de la primera
ramificacion, el valor mas alto se obtuvo en el sitio de menor altitud (5.8 m) y el mas

bajo en el sitio mds elevado (2.2 m).

3.2 Relaciones alométricas entre las variables arquitecténicas

Para evaluar las relaciones alométricas se probaron tres modelos de regresion. El
primero de ellos fue el lineal simple (y = bg + b;x), mientras que los otros dos
requirieron de una transformacion logaritmica de las variables, tanto en base diez como
en logaritmo natural (log y = bg + bjlog X, y In y = by + bln x, respectivamente). En
la mayoria de los casos, y para ambas especies, los valores del coeficiente de regresion
r fueron mas altos con el primer modelo y menores con los modelos logaritmicos;
ademas, en estos ultimos los valores fueron similares. Por tal motivo, para los
siguientes andlisis solo se consideran los resultados del modelo lineal simple y del
modelo logaritmico con logaritmo base natural.

En la Tabla 3 se muestran los resultados para Vaccinium. Para la mayoria las
relaciones alométricas analizadas, excepto en cuatro de ellas (DBT-AT, 1750 m; D-
AT, 2700 m; AT-C, 2250 m y AT-APR, 1750m), los valores de r fueron mayores en el
modelo lineal. Los valores de r varian entre 0.039 y 0.684 para el modelo In, mientras
que en el lineal tuvieron valores entre 0.043 y 0.738. Para ambos modelos, los valores
de r mas altos se presentaron en DBT-AT, D-AT y AT-C; entre éstas, los valores mas
elevados se registraron en la altitud de 1750 m.

De manera general, para Vaccinium los coeficientes parciales de regresion (b vy
b7) en ambos modelos presentaron valores distintos en los tres sitios de estudio; sin
embargo, las diferencias fueron significativas sélo para algunas relaciones alométricas
(Tabla 3). En los dos modelos sélo hubo diferencias significativas entre pendientes (by)
cn la relacion AT-C (ANCOVA, p <0.05), ya que el valor del sitio bajo fue mayor
respecto a los otros dos sitios (Tabla 3). En los tres sitios se observa que existe un

incremento en la dimension de la copa en la medida en que se incrementa la altura de



Tabla 3. Resultados de las relaciones alométricas de Vaccinium consanguineum en tres
altitudes, utilizando dos modelos de regresién (n=20), AT= altura total (cm), DBT= didmetro
de la base del tronco (cm), D= didmetro del tronco a un décimo de altura (cm), C= cobertura
(m), APR= altura de la primera ramificacion (m), LRL= longitud de la rama mds larga (m), P=
profundidad de copa (m) y AC= ancho de copa (m). Los asteriscos indican la significancia de
las regresiones *= p<0.05, **= p<0.01, ***= p<0.001 y ns= no significativo. Los supraindices
diferentes sefialan diferencias significativas entre los coeficientes de los diferentes sitios
(ANCOVA, p<0.05).

Altitud  Variables Lineal ILn

(m) X-Y bo b| r bo b] r

1750  DBT-AT  4.729" 02017 0.738**%  0.455% (0.516" 0.684**
2250  DBT-AT  5.876°  0.142* 0311"° 1236 0.304* 0360"°
2700 DBT-AT  4.713*  0235% 0.435"°  0383% 0.195% 0.440"°
1750 D-AT 4.588%  0.266" 0.640%*  1.086° 0389 0.506%*
2250 D-AT 4765%  0264" 0.418"  1.077% 0393% 0.397"°
2700 D-AT 6.676%  0.129% 0.251"%  1.494% 0239 (.284"°
1750 AT-C 96067 3.924%  0.646%%  0376%  1.260° 0.550%*
2250 AT-C 8.931" 0.475° 0.428"% 1947 1.037% 0.520*

2700 AT-C 7.906° 0.661° 0.148"° 1.630°  0399® ¢.175""
1750 AT-APR  1.370°  -0.027® 0.052"°  -2.159® 1.026" 0278"°
2250 AT-APR  -0.453%  0349% 0431  .2256% 1.324" 0.333"°
2700 AT-APR  1.534°  0013* 0.021™° 0932 _0314° 0.094"°
1750 AT-LRL  1.369%  0.432% 0.434* 0.180%  0.669% 0.412"¢
2250 AT-LRL  4.053%  -0.081" 0.134"°  1.564® -0.180° 0.134"°
2700 AT-LRL  4.125%  .0.035% 0.043"S  1.425% -0.073" 0.039"F
1750 AT-P 1.37¢2 10277 0.892%%%  .0524% 1.170° 0.850%**
2250 AT-P 0.453%  0.651" 0.665%*  .0.125% 0.880° 0.659**
2700 AT-P -1.534% 09877 0.850*%*%  _0,957 1.338% (.86]***
1750 AT-AC 1.544%  0.447% 0.623**  0.309* 0.630% 0.550*

2250 AT-AC 3.422%  0.066% 0.171"%  1.162%  0.094® 0.117"°
2700 AT-AC 3.138%  0.103%  0.165"%  0.936®  0.199* (.175"
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los arboles; sin embargo, esto se acentia en el sitio mds bajo. Por otro lado, en el caso
de las ordenadas al origen (bp) para la mayoria de las relaciones alométricas (DBT-AT,
D-AT, AT-LRL, AT-P y AT-AC) no se registraron diferencias significativas entre los
valores de cada sitio, solo existieron diferencias en las relaciones AT-C y AT-APR.
Estos resultados son similares en los dos modelos de regresion (Tabla 3). En el caso de
AT-C los valores de los sitios medio y alto fueron significativamente mas altos
respecto al de menor altitud (ANCOVA, p <0.001). En el caso de AT-APR, los sitios
bajo y alto presentaron valores més altos que el sitio medio (ANCOVA, p <0.05).

Los resultados para Drymis se presentan en la Tabla 4. De manera similar a los
resultados de Vaccinium, al modelo lineal correspondieron los valores més altos de r en
todos los casos, excepto en tres (DBT-AT, 1750; D-AT, 1750; y AT-LRL, 2250). Los
valores de r en el modelo lineal tuvieron valores entre 0.378 y 0.731, mientras que en el
modelo logaritmico fueron de 0.253 y 0.729. En general, en ambos modelos estos
valores fueron mads altos que los registrados para Vaccinium. Por otro lado, las
relaciones alométricas que presentaron los valores mas altos de r fueron DBT-AT, D-
AT, AT-C y AT-APR, y de hecho AT-LRL fue la unica con valores bajos.

Los coeficientes by y by muestran diferencias, de acuerdo a los dos modelos,
entre los tres sitios de estudio. En caso de los valores de las pendientes solo hubo
diferencias en la relacion alométrica AT-C (Tabla 4). El sitio alto tuvo la pendiente
significativamente mds grande en comparacion con los dos sitios restantes (ANCOVA,
p<0.001). En el caso de las ordenadas al origen de las relaciones alométricas se
encontraron diferencias entre los valores de los tres sitios en tres ocasiones, DBT-AT,
D-AT y AT-C (Tabla 4). En las dos primeras relaciones los sitios medio y alto
presentaron valores similares y significativamente mas grandes que los registrados en
el sitio alto (ANCOVA, p <0.001, en ambos casos), mientras que para AT-C el sitio
bajo presentd el valor mas alto respecto al sitio medio y alto (ANCOVA, p< 0.01).
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Tabla 4. Resultados de las relaciones alométricas de Drymis granadensis en tres altitudes,
utilizando dos modelos de regresion (n=20). AT= altura total (cm), DBT= didmetro de la base
del tronco (cm), D= didmetro del tronco a un décimo de altura (cm), C= cobertura (m), APR=
altura de la primera ramificacién (m), LRL= longitud de la rama mds larga (m), P=
profundidad de copa (m) y AC= ancho de copa (m). Los asteriscos indican la significancia de
las regresiones *= p<0.05, **= p<0.01, ***= p<0.001 y ns= no significativo. Los supraindices
diferentes sefialan diferencias significativas entre los coeficientes de los diferentes sitios
(ANCOVA, p< 0.05).

Altitud  Variables Lineal Ln
(m) X-Y 9o b r bo by r

1750 DBT-AT 6.68 * 0.390%  0.523* 0.304*  4.577% 0.609**
2250 DBT-AT  6.550° 0.249%  0.731%%* 3002 0.350" 0.672%*
2700 DBT-AT  3.846" 0.199%  0.664** 0.934®  0.358° 0.616**

1750 D-AT 5.598" 0.635"  0.590%* 1.014%  0.651% 0.729%*+
2250 D-AT 6.841° 0.288"  0.685%* 3,007*  0316" 0.622**
2700 D-AT 3.838° 0.256%  0.673** 1.007% 03717 0.652%*

1750 AT-C 0.648° 0.759* 0.379"° 0.542%  0.638" 0.341"°
2250 AT-C -5.584 " 1.584%  0.502* -1274%  1,501% 0.495%
2700 AT-C -4.811°  2,618"  0.557* -0.284°%  1.359" 0.467*

1750 AT-APR  -1.620" 0.699" 0.717*%**  -1,723% 1.419" 0.508*
2250 AT-APR  -0.529" 0.612" 0.698**  -0.968" 1.148" 0.530*
2700 AT-APR 09127 0.204" 0378"%  .0.410% 0.586% 0.253"°

1750 AT-LRL 5790%  -0.2547 0.243"° 1.554%  .0.254" 0.137"*
2250 AT-LRL 0.607° 0.181% 0.387"°  -1.189% 0.879" 0.463*
2700 AT-LRL 0.896" 0.342"  0430"°  -0,177" 0.655" 0.374"F

1750 AT-P 1.624° 0.301" 0.404"° -0.082% 0.680" 0.484*
2250 AT-P 0.529° 0.388" 0.525* -0.032%  0.640% 0.889*x*
2700 AT-P -1.036* 0.820°  0.846** -1.196" 1.397°  0.826%*+

1750 AT-AC 1.833° 0.130" 0.379"° 0392  0.319° 0341"°
2250 AT-AC 0.758* 0271" 0.512% -0.025"  0.5357  0.861**%
2700 AT-AC 0.941° 0.423% 0.535% -0.021"  0.680" 0.467*
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3.3 Analisis de Ramificacion

Los resultados de los indices y angulos de bifurcacion para las dos especies de estudio
se presentan en las Tablas 5 y 6. En general, los valores del indice de bifurcacion (IB)
en las dos especies son similares, aunque ligeramente mas altos en Drymis. Los
angulos de bifurcacion fueron superiores a 50° en ambas especics, aunque mas grandes
en Drymis.

Los resultados del indice de bifurcacién para Vaccinium muestran que el valor
mayor se registté en el sitio mas alto (2700 m), aunque no hubo diferencias
significativas con los otros sitios (Tabla §). Por el contrario, los resultados del 1B
ponderado muestran que el valor mas alto se registré en ¢l sitio bajo. Los angulos de
bifurcacion de los tres sitios fueron similares, aunque el valor promedio mas alto fue
registrado en el sitio de altitud media (2250 m). En esta especie se regisiraron siete
6rdenes de ramificaciéon en las altitudes baja y media, y ocho en el sitio de mayor
elevacion.

En Drymis el sitio alto presentd el IB mas alto; aunque no hubo diferencias
significativas con los otros sitios, a pesar de que los resultados de fueron
marginalmente significativos (Kruskal-Wallis= 5.82, gl=2 p= 0.054). En el IB
ponderado no hubo diferencias significativas entre sitios, aunque se presenta la misma
tendencia que en ¢l IB, es decir, los valores se incrementan conforme aumenta la
altitud (Tébla 6). El nimero de 6rdenes de ramificacion fue de cinco en dos de las
altitudes, excepto para la de los 2700 m, en donde sélo se registraron cuatro. Los
angulos de bifurcacién no mostraron diferencias significativas entre sitios, aunque en
este caso el valor mas alto también se registrd en el sitio medio. Al comparar los
angulos de bifurcacion y los valores de IB entre especies en cada uno de los sitios no se
registraron diferencias significativas. Esto no fue asi para el IB ponderado, ya que para
Drymis se registraron valores significativamente mas altos en las tres altitudes (1=2.9,
gl=6,p<005en1750 m; = 3.6, gl=6,p< 0.05en 2250 m, y 6.9, gl=6,p <
0.001 en 2700 m).
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Tabla 5. Valores promedio para los indices y édngulos de bifurcacién de Vaccinium
consanguineum en tres altitudes. Los valores dentro de los paréntesis representan una
desviacion estandar. Los supraindices diferentes sefialan diferencias significativas entre sitios
(p<0.05).

Altitud (m)  Indice de bifurcacién  Indice de bifurcacion  Angulo de bifurcacion

Ponderado
1750 1.95 (0.24)" 0.295 (0.049)° 52.39 (17.73)"
2250 2.00 (0.06) 0.285 (0.008)" 57.69 (17.35)"
2700 2.02 (0.03) 0.276 (0.018)* 55.72 (15.84)"

Tabla 6. Valores promedio para los indices y angulos de bifurcacién de Drymis granadensis
en tres altitudes. Los valores dentro de los paréntesis representan una desviacion estandar. Los
supraindices diferentes sefialan diferencias significativas entre sitios (p<0.05).

Altitud (m) Indice de bifurcacion  Indice de bifurcacién  Angulo de bifurcacién
Ponderado
1750 1.96 (0.12) 0.458 (0.137)° 63.62 (14.97)"
2250 2.04 (0.18)° 0.523 (0.109)* 75.62 (15.97)
2700 2.34 (0.24)* 0.587 (0.074)" 66.34 (18.17)°
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En la Figura 3 se presenta la proporcion de los diferentes ordenes del numero
tota] de ramillas para Vaccinium. Estos resultados muestran que la proporcion de
ramillas de primer orden es siempre la més alta, y que disminuye graduaimente hacia
los otros ordenes. Ademas, se encontré que las proporciones de los diferentes érdenes
se mantienen mas 0 menos constantes en las tres altitudes, aunque existen ligeros
cambios en las proporciones de primero y segundo orden; en particular, las ramillas de
primer orden fueron un poco mas frecuentes en los sitios més altos, mientras que para
las de segundo, €l valor maés alto se registré en el sitio de menor elevacion.

En Drymis, de manera similar a lo descrito para Vaccinium, las ramillas de
primer orden fueron las més abundantes; sin embargo, se observaron cambios mas
pronunciados en las proporciones de algunos 6rdenes respecto a la posicion altitudinal
de los sitios (Fig. 4). Las proporciones de las ramillas de primer orden se
incrementaron conforme aumenta [a altitud, alcanzando un valor méximo de ¢.57 en el
sitio ubicado a 2700 m. En las de segundo orden se observé una tendencia contraria,
presentandose la proporcion més alta en el sitio bajo y disminuyendo luego hacia los
sitios mas altos. En las proporciones de las ramillas de cuarto orden se registro una
diferencia considerable en el sitio medio, mientras que para las alfitudes baja y alta se
registraron valores similares.

La distribucién de los tamafios de las ramillas de todos los oOrdenes de
ramificaciéon de Vaccinium se muestran en la Figura 5. En general, para todos los
érdenes se presentd un patrén similar en la distribucion de tamafios, Las ramillas de
tallas pequefias fueron las mas frecuentes, mientras que las categorias mas grandes
tuvieron una frecuencia menor. Para los cuatro primeros 6rdenes la mayor parte de las
ramillas tuvieron una longitud menor a 7 cm. Las ramillas de sexto y séptimo orden
con mayor frecuencia fueron las que tenian una longitud menor a 30 cm, y fueron hasta
diez veces mas largas que las otras. Un aspecto importante es que s¢ distinguen
diferencias en las distribuciones de tamafios de tres ordenes entre los sitios de estudio.

En el sitio bajo se observa que en el primero, quinto y sexto orden, el porcentaje de
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Figura 3. Distribucion de las proporciones de los distintos 6rdenes de ramificacién de
Vaccinium consanguineum en los tres sitios de estudio.
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Figura 4. Distribucién de las proporciones de los distintos érdenes de ramificacion de Drymis
granadensis en los tres sitios de estudio.
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ramillas de tallas grandes es mas alto respecto al de los dos sitios restantes (Fig. 3).
Para los o6rdenes primero y quinto, estas distribuciones fueron significativamente
diferentes de las de los sitios medio y alto (G=41.8, g.I. = 8, p <0.001 en las de primer
orden, y G= 18.8, gl= 8, p < 0.05 en las de quinto orden). El incremento en la
dimensién de las ramillas de estos ordenes puede representar un aumento en alguna
proporcion de las dimensiones de la copa, y esto puede explicar parcialmente que en
esta altitud se presenta el valor promedio de cobertura més alto (v. Tabla 1).

La distribucion de tamafios de las ramillas de Drymis presentd un patrdn
diferente al de Vaccinium, consistente en que el sitio de mayor altitud tiene claras
diferencias respecto a las distribuciones de los otros dos sitios. En todos los ordenes
para los sitios bajo y medio los tamafios mas frecuentes de las ramillas quedaron
ubicados en las dos primeras categorias de tamafio (< 20 cm en los tres primeros
ordenes y < 40 cm en las de cuarto; Fig. 6). Esto contrasta con los resultados
registrados en el sitio mas alto, donde los tamafios de las ramillas mas frecuentes
fueron de las categorias intermedias para Jos tres primeros Ordenes; ademds, estas
distribuciones fueron significativamente diferentes de las observadas en los otros dos
sitios (G= 55.6, g1=8,p < 0.001; G=47.0,g1=8,p <0.001 y G=255,gl=8,p <
0.01, respectivamente). En contraste, las ramillas de cuarto orden presentaron una
distribucion semejante a la de los otros sitios (Fig. 6). De manera similar a lo
encontrado en Vaccinium, se distingue una relacién entre el tamafio de las ramillas y
las dimensiones de la copa en este sitio. En general, las ramillas de los tres primeros
Ordenes en el sitio mas alto fueron mas largas que en los otros dos sitios. En el caso de

la cobertura se presentd un patrdn similar (v. Tabla 2).

33



primer orden

50 -
5o
£ 3.
8 20
&£ 10- I l n
0 —
o 9 o o &
) W P ap q,.,;o
Y R ,ﬁ:?
segundo orden
60 -
o 50
T 40
§ 30
o ﬂd] e |
& 10
0- - el
& o o’ o’ 7
N P o

Porcentaje
== ) ) B CR
oo0SBD o

cuarto orden

Porcentaje

OOOoCOoOOog

Categarias de tamafio {cm)

1750 W2250 02700

Figura 6. Distribucién de tamafios de las ramillas de cuatro drdenes de Drymis granadensis , en los tres sitios
de estudio.

34




CAPITULO 4
DISCUSION

De manera general, se observaron cambios en los patrones arquitectonicos de las dos
especies estudiadas a lo largo del gradiente altitudinal, aunque también es muy obvio
que numerosas variables analizadas no mostraron diferencias significativas entre los
tres sitios. En ambos casos, los cambios més evidentes estuvieron relacionados con la
forma y las dimensiones de la copa y con los patrones de ramificacidn, aunque en cada
especie se presentd un patrén de ramificacion distinto. Para Vaccinium las copas fueron
amplias en el sitio bajo y fueron mas estrechas en los sitios medio y alto. Este cambio
estuvo asociado con un incremento en el nivel de ramificacion, una reduccion en la
longitud de las ramillas de distintos 4rdenes de ramificacion, v una reduccion en el
tamafio de las hojas. En el caso de Drymis las copas de los sitios bajo y medio fueron
estrechas, mientras que en el sitio alto fueron mas amplias. Ademas, hacia altitudes
mayores se incremento el nivel de ramificacion y las ramillas de algunos oOtdenes
fueron més pequeiias, a la vez que se redujo el tamafio promedio de los arboles. A
pesar de que se evidencio la variacion de la arquitectura y del patron de ramificacion de
ambas especies a lo largo del gradiente, las diferencias entre sitios vy entre especies en
ocasiones fueron dificiles de distinguir, en gran medida por el tipo de variables
utilizadas y por los problemas que present6 el método de evaluacion del nivel de
ramificacidn.

Los resultados de las relaciones alométricas en ambas especies muestran
tendencias de cambio a lo largo del gradiente para los casos de AT-C, D-AT, AT-AC,
AT-P y, de manera menos clara del DBT-AT. Inclusive en la primera de ellas (AT-C)
se encontraron diferencias significativas entre sitios, mientras que en las relaciones

AT-APR y AT-LRL no se observé ninguna variacion. Aunque ¢sto podria ser resultado




de que las variables utilizadas en estas relaciones no estin correlacionadas
directamente, esto no parece muy probable porque se trata de caracteristicas asociadas
con otras variables que si mostraron cambios claros en las relaciones alométricas. Por
ejemplo, a pesar de que LRL esta asociada con la cobertura y con el ancho de la copa,
esta variable no mostr6 un patroén de variacién similar al de las relaciones alométricas
que consideran dichas variables (AT-C y AT-AC; v. Tablas 2 y 3). Por esta razdn se
puede concluir que APR y LRL no fueron adecuadas para evaluar la variacidn
arquitectdnica respecto a la altura de los drboles de las dos especies de estudio.

El indice de bifurcacién (IB) es un algoritmo que ha sido utilizado para evaluar
el grado de ramificacion de las plantas. Distintos autores han encontrado que este
indice varia entre individuos de la misma especie de acuerdo con el ambiente luminico
en el que se desarrollen (Steingraeber ef al., 1979; Pickett y Kempf, 1981; Martinez-
Sanchez, 1993), aunque en algunas especies permanece constante, por lo que parece
que el ambiente no tiene influencia sobre ellos (e.g. Oohata y Shidei, 1971; citados en
Martinez-Sanchez, 1993; Witney, 1976). El uso del IB para cuantificar el patrén de
ramificacion ha sido criticado por Borchert y Slade (1981), quienes argumentan que el
IB no es un buen indicador de la geometria adaptativa de las especies, ya que no es
constante entre los individuos de la misma especie como en la copa del mismo arbol, y
a lo largo del ciclo de vida como en un momento determinado. Ademas, ellos afirman
que ¢l IB no considera pardmetros importantes como la longitud y la orientacién de las
ramas, ambos necesarios para describir la complejidad del patrén de ramificacion.

En relacion a este punto, los resultados obtenidos para las dos especies
analizadas en este trabajo apoyan la idea de que el IB no describe adecuadamente la
complejidad del patron de ramificacion. Los resultados del IB para Vaccinium y
Drymis son similares en los tres sitios de estudio (v. Tablas 5 y 6), aunque ligeramente
mayores en la segunda especie a pesar de que el nimero observado de 6rdenes de
ramificacion fue mayor en Vaccinium (ocho ordenes) que en Drymis, para la que sélo

se observan cinco. Esta diferencia en el nimero de dérdenes entre las dos especies
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establece que la complejidad del patron de ramificacion también difiera entre cllas,
siendo presumiblemente mayor en Vaccinium que en Drymis, 1o cual no se refleja en
los resultados del IB.

La limitacién del IB se debe a la forma en que se calcula este indice, ya que esta
basado primordialmente en el nimero de ramillas totales y en las de primer orden. De
esta manera, el IB Gnicamente indica la proporcion que representan las ramillas de
primer orden con respecto al total de ramillas de todos los drdenes, sin considerar de
cuintos niveles de ramificacion proceden las ramillas de primer orden. Por esta razon,
es obvio que la complejidad del patrén de ramificacion es subestimado por ¢l IB, ya
que éste no pondera los niveles de ramificacion. Asi, especies con distintos grados de
complejidad en el patron de ramificacién pueden tener valores similares de 1B, solo
porque la proporcién de las ramilias de primer orden respecto al total ¢s similar,
aunque difiera en otros aspectos. En los casos de Vaccinium y Drymis, los valores
obtenidos del IB fueron parecidos, ya que en ambas especies las ramillas de primer
orden representaron, en los tres sitios, aproximadamente el 50% del total de las
ramillas de todos los érdenes (v. Tabla 7 y 8). Por ello, no se identifica ninguna
diferencia con el uso del IB en los patrones de ramificacion de las dos especies
estudiadas, a pesar de que son distintos.

Por esta razon se realizo una modificacion al IB, consistente en una ponderacion
con respecto al niimero total de érdenes (v. Métodos, IB ponderado). Esta modificacion
considera la complejidad de todos los niveles de ramificacién. Los resultados del IB
ponderado permitieron distinguir las diferencias en los patrones de ramificacion entre
las dos especies, mostrando que Vaccinium presenta una ramificacion mas profusa que
Drymis (v. Tablas 5 y 6). En este ¢studio, esta modificacion del IB demostrd ser mds
adecuada para cuantificar el patron de ramificacion de las dos especies. Sin embargo, el
IB ponderado por si solo, al igual que el IB, no describe completamente ¢l patron de
ramificacion, lo que implica que se deben considerar otras variables para describirlo

tales como los angulos de ramificacion y la longitud de las ramillas (Fisher y Honda,




1979; Steingracber et al, 1979; Borchert y Slade, 1981). Al considerar las
caracteristicas arriba mencionadas, en este trabajo se¢ describieron de manera mds
completa los patrones de ramificacién de las dos especies, con lo que se pudieron
establecer mds claramente sus diferencias.

Las interpretaciones adaptativas que se dan para la variacién del 1B, tanto entre
especies como dentro de una misma especie, estdn asociadas con el ambiente luminico.
Los valores obtenidos del IB para Vaccinium y Drymis fucron bajos, similares a los
reportados para especies que se desarrollan en sitios de baja luminosidad (e.g.
Steingraeber et al., 1979; Martinez-Sanchez, 1993). Estos valores se asocian con una
disposicion del follaje en monocapa, que de acuerdo con Whitney (1976),
corresponderian a los patrones sucesionales tardios propuestos por Horn (1971). Un
patron de este tipo favoreceria una mayor captacién de energia luminosa, porque se
reduce el sobrelapamiento de las hojas al estar éstas arregladas en un solo nivel,
reduciendo a su vez los costos de ramificacion. Una caracteristica importante en este
patron es el dngulo de bifurcacién; ya que los dngulos grandes favorecerian un arreglo
del follaje en el que la l[dmina foliar estuviera completamente expuesta (Honda, 1979).
En el caso de las especies analizadas en este estudio se observé que el follaje se
distribuye preferentemente en un solo nivel, principalmente en la periferia de la copa,
con angulos de bifurcacion grandes, situacion que determina que existan valores bajos
del IB, por lo que las interpretaciones arriba expuestas podrian ser aplicables en los dos
casos. Estos patrones de ramificacion y de disposicién de follaje pueden ser
importantes para estas especies, ya que en los bosques montanos existe una reduccion
muy significativa de la energia luminosa, que en algunas localidades llega a ser de
entre el 10 y el 50% de la que llegaria en sitios no nublados situados a esta latitud
(Cavelier y Mejia, 1990).

Aunque en las dos especies los valores del IB fueron bajos en los tres sitios de
estudio, éstos tendieron a incrementarse ligeramente conforme aument6 la altitud. Si el

IB es muy sensible a la variacion en el ambiente luminico, la tendencia observada en el
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IB podria sugerir que los sitios medio y alto pueden ser lugares que reciben mayor
radiacion. Esta observacién ya fue planteada por Veldzquez-Rosas (1997) y parece ser
consistente con los resultados de los patrones de ramificacion mostrados por las
especies aqui estudiadas.

Los principales cambios arquitecténicos registrados entre los tres sitios de
estudio, para las dos especies analizadas, estdn relacionados con las tamaiio de la copa.
La variacion en la forma y dimensiones de las copas de los arboles se han asociado con
diferentes variables ambientales, principalmente con el ambiente luminico y la
influencia de viento, entre otras (Horn, 1971; Kuppers,1988; Sterck y Bongers, 1996),
aunque muchas veces puede ser dificil dicernir cual de estas variables es la que influye
de manera determinante en las caracteristicas de la copa, porque sus efectos se
confunden (Sterck y Bongers, 1996). En particular, las variaciones registradas en las
copas de las dos especies de 4rboles estudiadas pueden estar asociadas con el cambio
en la estructura de las comunidades que se presenta a lo largo del gradiente altitudinal;
dicho cambio afectaria principalmente el ambiente luminico y la exposicién al viento.

Vaccinium ocupa una ubicacion distinta en la estructura vertical de la
comunidad en los tres sitios (Fig. 7). Esto es evidente al observar que en la altura no
hubo cambios significativos en los individuos de los tres sitios, es decir, que en las tres
comunidades las tallas de los individuos son similares (ver Tabla 1). En contraste, la
altura del dosel varia entre las tres comunidades, siendo mas alta en el sitio bajo y
tendiendo a decrecer en los sitios més altos. La implicacién de esto es que la talla
promedio de Vaccinium en el sitio bajo hace de €ste un arbol de la parte baja del dosel.
En este estrato puede presentarse una reduccion considerable en la cantidad de luz
recibida. Esto podria condicionar en el sitio bajo el desarrollo de copas mas amplias
que favorezcan una mayor captacion de energia luminosa. Este patréon ha sido
ampliamente descrito para especies de arboles que se desarrollan en el sotobosque,
tanto en comunidades tropicales como templadas (Kohyama, 1987; King, 1991). El

patrén de ramificacion observado en esta especie puede confirmar esta idea, al parecer
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Figura 7. Diagrama estructural de las comunidades de los tres sitios de estudio para Vaccinium consaguineum
(figura sombreada). En cada una de ellas la posicién en la estructura vertical de esta especie es diferente. En el
sitio bajo ocupa el sub-dosel, en el sitio intermedio el dosel medio y superior y en el sitio alto ¢l dosel superior.
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en ¢l sotobosque establece una distribucion del follaje que puede favorecer una mejor
exposicion de las hojas, dando como resultado una mayor captacién de luz, que a su
vez podria incrementar la fijacién de CO,. En general, se observd que en el sitio bajo el
arreglo de las ramas fue principalmente horizontal, el nivel de ramificacion fue menor
y en al menos tres ordenes las ramillas fueron mas largas (v. Tabla 5 y Fig. 5). Esto
puede ser particularmente importante para las ramillas de primer orden, ya que cn este
grupo se ubicada casi la totalidad de las hojas. Considerando que las hojas en este sitio
son mas grandes respecto a los tamafios foliares en sitios mas altos (Veldzquez-Rosas,
1997), el tamaiio de la ramilla, aunado con el tipo de filotaxia, favoreceria una mejor
exposicién del follaje, evitando en gran medida el autosombreo entre hojas.

La disminucién de la cobertura de los individuos de Vaccinium en los sitios
medio y alto, vista en la relacion AT-C, puede estar asociada con el cambio en
ubicacion de esta especie en la estructura vertical de la comunidad. En las dos
comunidades de los sitios medio vy alto, la altura del dosel disminuye, de modo que
puede alcanzar el dosel en ambas comunidades (v. Fig. 6). En primera instancia este
cambio en la estructura aumenta el nivel luminico al que tiene acceso el arbol, pero la
influencia del viento es mayor (en particular en el sitio mas alto) y la disponibilidad de
espacio en el dosel se puede reducir; ambas condiciones pueden limitar el desarrollo de
las copas, dando como resultado que sean mas bien compactas. El incremento en la
densidad de los éarboles conforme aumenta la altitud es un cambio estructural
importante en las comunidades montanas (Leigh, 1975; Grubb, 1977, Tanner, 1977,
Lieberman et al., 1996, Williams-Linera er al., 1996). En la zona de estudio esta
tendencia no es tan clara (A. Rincén, en prep.). Sin embargo, en las comunidades de
los tres sitios de estudio se distingue una diferencia en las densidades de individuos.
siendo menor en el sitio bajo e incrementidndose hacia los sitios medio y alto. Esta
condicion establece que en los sitios medio y alto se reduzca el espacio para el
desarrollo de las copas de los édrboles, lo que podria determinar una reduccion en el

tamafio de éstas. Ademas, en estos dos sitios se acentia la influencia del viento debido
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a su exposicion, siendo mas intensa en el sitio mds alto. Esto Gltimo podria remarcar las
diferencias que s¢ observan entre el sitio medio y el alto.

El patrén de ramificacion descrito para plantas que crecen en cstos dos sitios
también fue consistente con la disminucion en el tamafio de la copa. Se observé un
mayor nivel de ramificacion, la orientacion de las ramas fue mds vertical y en tres
ordenes la longitud de las ramillas fue menor respecto a las del sitio mas bajo; en
particular, las ramillas de primer orden fueron menos largas (v. Tabla 5 y Fig.5). Estos
cambios parecen estar relacionados con la reduccién del tamatio foliar registrado para
esta especie en comunidades situadas a mayor altitud (Velazquez-Rosas, 1997).

Seria razonable suponer que los cambios en la forma y en las dimensiones de la
copa de Vaccinium a lo largo del gradiente altitudinal, podrian condicionar un cambio
en el soporte mecanico de los troncos respecto a la altura de los drboles; por ello se
esperaria que los troncos fueran mds gruesos en los sitios bajos, donde las copas son
mas amplias. Sin embargo, esto no fue evidente en la variacion de la relacidn
alométrica Didmetro-Altura Total (D-AT); pues en realidad las pendientes obtenidas en
los tres sitios fueron similares (v. Tabla 3). En otras palabras, esto sefiala que los
requerimentos de soporle mecéanico en los tres sitios fueron similares.

Para Drymis, de manera similar que para Vaccinium, el principal cambio
arquitectonico registrado entre los tres sitios fue el relacionado con la dimensiones de
la copa, aunque para esta especie el patrén fue inverso del obtenido para la otra. En
general, las copas fueron estrechas en los sitios bajo y medio, y mas amplias en el sitio
alto (v. Tabla 2 y 4). Esta variacién en el tamafio no estuvo relacionada con un cambio
en la forma de la copa, pucs las ramas son plagio-ortotropicas y su orientacién fue
similar. Por otra parte, la variacién en la arquitectura de Drymis también puede estar
relacionada con la variacién de la estructura de la comunidad. Los individuos de esta
especie ocupan las posiciones intermedias y superiores del dosel en las tres
comunidades, y la altura de éstos decrece conforme disminuye la altura de dosel del

bosque (Fig. 8). Esta posicién variable en el dosel puede ‘establecer que en los sitjps de -
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Figura 8. Diagrama de la variacién estructural de los tres sitios de estudio; en todos ellos Drymis granadensis
(figura sombreada) se ubica como una especie del dosel.
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elevacion baja y media las copas sean estrechas por una combinacién de la influencia
del viento y de la disponibilidad de espacio en el dosel. En estos sitios el tamafio de las
copas cstuvo directamente relacionado con un mayor nimero de ordenes de
ramificacion y con una predominancia de ramillas pequefias en comparacion con ¢l
sitio alto. En este Gltimo, las copas fueron més amplias, se¢ presentaron menos ordenes
de ramificacion y las ramillas fueron mas largas (v. Tabla 6 y Fig. 6). El resultado de!
sitio de mayor elevacion contrasta con lo encontrado en los sitios mas bajos y también
con lo observado para Vaccinium en una altitud similar. Esto pudo ser causado por la
inclusion de individuos que presentaran alguna deformacion de la copa causada por la
caida de troncos o ramas de drboles adyacentes. Sin embargo, esto es poco probable, ya
que en la toma de datos se evitd utilizar a los individuos que tuvieran algin tipo de
dafio. La cobertura de los individuos de Drymis en este sitio es muy variable, aunque la
mayoria presenta copas estrechas, y sélo un tercio de los individuos medidos tuvieron
copas grandes. Esta gran variacion puede ser el reflejo de la alta heterogeniedad
ambiental del sitio, el cual se encuentra en la ceja de la montafia, justo en el parteaguas
de la sierra. El sitio de muestreo abarcé Ia parte alta de las dos vertientes. En la
vertiente norte la influencia del viento en puntos determinados es muy alta,
determinando una reduccién considerable en el tamafio de las copas de los drboles,
mientras que en puntos contiguos, en la vertiente sur, la mﬂuenma del viento
disminuye, lo que favorece que los arboles sean ligeramente més altos y sus copas
probablemente més amplias. La variacion de caracteres foliares entre  estas dos
vertientes fue puntualizada por Velazquez-Rosas (1997) para varias especies arboreas,
aunque las diferencias no hayan sido evaluadas en sitios contiguos. Aunque la idea
arriba expuesta puede ofrecer una interpretacion adecuada para los cambios observados
en Drymis, es necesario reconocer que no explica cabalmente las tendencias en el
incremento de la cobertura y la disminucion del nivel de ramificacién conforme se

incrementa la altitud.
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Los cambios en la arquitectura y en los patrones de ramificacion observados en
las dos especies analizadas a lo largo del gradiente altitudinal sugieren que la
plasticidad morfologica en estas variables es una caracteristica importante en las
historias de vida de ambas especies. Seria interesante investigar si existen cambios
fisiologicos paralelos a los arquitect6nicos, ya que ambas grupos de caracteristicas
permiten a estas especies desarrollarse en amplios intervalos altitudinales, a lo largo de
los cuales se presenta una variacion ambiental muy marcada, creando condiciones muy
contrastantes.

La variacion arquitecténica de las dos especies estuvo correlacionada
directamente con los cambios estructurales que se presentan en las comunidades
vegetales a través del gradiente altitudinal, a pesar de que entre Vaccinium 'y Drymis
hubo diferencias en los patrones arquitectonicos y de ramificacion. Estos patrones
parecen estar asociados con los niveles de radiacion y la influencia del viento. Este
hecho pone de manifiesto la importancia de analizar la variacion arquitectonica de
otras especies a lo largo de un gradiente como el que se estd analizando, con el
proposito de conocer como las especies con patrones arquitecténicos distintos
responden a la variacion ambiental. Esto podria ayudar a entender cuéles son los
factores fisicos que influyen determinantemente o que limitan mas fuertemente la
variacion estructural de las comunidades vegetales hiimedas montanas.

De manera general, a partir del presente estudio se pueden establecer las
siguientes conclusiones. La arquitectura de las dos especies estudiadas, las cuales estan
presentes a lo largo de un intervalo altitudinal amplio en una region montafiosa muy
hameda, mostré cambios notables relacionados con la altitud, Esta variacién no fue
igual para las dos especies, lo que indica que la variacidn arquitectural es una respuesta
especifica, determinada por las caracteristicas morfologicas de cada especie. Esto
implica que la respuesta de cada especie a condiciones similares puede ser diferente.
Los cambios arquitectonicos mas sobresalientes relacionados con la altitud son los que

tienen que ver con las dimensiones de las copas y los patrones de ramificacién. Al
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menos en parte, estos cambios parecen estar asociados a la variacion estructural de las
comunidades en las que se desarrollan. A pesar de la carencia de informacion
ambiental para la zona, hay fuertes indicios de que los factores ambientales que pueden
ser determinantes de esta variacion son el ambiente luminico y la incidencia de viento,
los cuales a su vez pueden modificarse aun mas por las diferencias en la estrucutra de
la vegetacion, en particular la densidad de arboles y la cobertura del dosel, a diferentes
altitudes. Sin embargo, no se puede descartar que otras variables ambientales que
también sufren fuertes cambios a lo largo del gradiente altitudinal, como las
caracteristicas edaftcas y la precipitacién pluvial (tanto la vertical como la horizontal),
puedan tener alguna influencia sobre [a variacion morfoldgica observada en estas
especies, ya que todos estos factores pueden influir sobre la estructura de las
comunidades montanas.

La variacion morfolégica detectada en ambas especies sugiere que la plasticidad
arquitecténica es un atributo importante que les permite desarrollarse en ambientes
contrastantes. Sin embargo, es indispensable estudiar los procesos fisioldgicos que
acompafian a estos cambios arquitecténicos con el fin de entender, de manera precisa,
los mecanismos de interaccion entre la forma y el ambiente y su influencia en el
desempefio ecoldgico de estas especies.

Para muchas de las variables arquitectonicas analizadas, los cambios observados
no fueron significativos a lo largo del gradiente, aunque casi siempre fue posible
distinguir tendencias de variacién relacionadas con la posicion altitudinal, Sin
embargo, el hecho de que la variacién de estos atributos sea gradual no descarta que
pueda tener algin tipo de influencia sobre el desempefio local de estas especies.

Finalmente, este estudio también permitio establecer algunas conclusiones de
tipo metodologico. En primer lugar, los dos modelos de regresion utilizados para los
andlisis alométricos produjeron resultados similares, por lo cual ambos pueden ser
utilizados de manera indistinta. La variables LRI, y APR no estuvieron asociadas con

la altura de los drboles de las dos especies, por lo que s¢ puede afirmar que no son
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adecuadas para evaluar la variacion arquitectonica, y que podrian ser desechadas en
futuros estudios. Por otra parte, el indice de bifurcacion tampoco fue una variable
adecuada porque no permitid distinguir entre los patrones de ramificacion tan
diferentes de las dos especies analizadas; en su lugar, la modificacién hecha para este
indice (el IBP) mostré ser mds eficiente. Sin embargo, el IBP per se no describe toda la
complejidad de los patrones de ramificacion. Por lo tanto, es indispensable considerar
otras variables tales como los dngulos de bifurcacidn, la longitud de las ramillas, la
distribucion del follaje, los tamafios foliares, la filotaxia y los dngulos de insercion de
las hojas, entre otras, para entender de mejor manera la influencia que tienen los

factores ambientales sobre estos patrones.

47



LITERATURA CITADA

Alvarez-Buylla E. R. y Martinez-Ramos M. (1992) Demography and allometry of Cecropia
obtusifolia, a neotropical pioneer tree: an evaluation the climax-pioneer paradigm for
tropical rain forests. Journal of Ecology, 80; 275-290.

Bell A. D. (1991) Plant Form: an Hustrated Guide to Florwering Plant Morphology. Ox{ord
University Press, Oxford.

Bell A. D. y Tomlinson P. B. (1980) Adaptative architecture in rhizomatous plants. Journal of
the Linnean Society, 80: 125-160.

Borchert R. y Slade N. A, (1981) Bifurcation ratio and the adaptative geometry of trees.
Botanical Gazette, 142 394-401.

Castera P. y Morlier V. (1991} Growth patterns and bending mechanics of branches. Trees, 5:
232-238.

Cavalier I, y Mejia C. A, (1990) Climatic factors and tree stature in the elfin cloud forest of
Serrania de Macuira, Colombia. Agricultural and Forest Meteorology, 53: 105-123.

Chabot F. B. y Hicks D. J. (1980) The ecology of leaf life spans. Annual Review of Ecology
and Systematics, 13 229-259.

Collado-Vides L. (1997) Aspectos ecoldgicos y evolutivos de la arquitectura modular en
plantas: perspectivas en algas marinas. Revista Chilena de Historia Natural, 70: 23-29.

Dean, J. M. y Smith A. P. (1978) Behavioral and morphological adaptations of a tropical plant
to.high rainfall. Biotropica, 10: 152-134

Dirzo, R. (1984) Hervibory: A phytocentric overview. En: Perspectives on Plant Population
Ecology. (eds. Dirzo R. y Sarukhén I.), pp. 141-165. Sinauer, Sunderland.

Dolph G. E. y Dilcher D. L. (1980). Variation in leaf size with respect to climate in Costa
Rica. Biotropica, 12: 91-99.

Farnsworth K. D. y Niklas K. J. (1995) Theories of optimation, form and function in
branching architecture in plants. Fuctional Ecology, 9: 355-363.

Farnsworth K. D. y van Gardingen P. R. (1995) Allometric analysis of Sitka spruce branches:
mechanical versus hydraulic design principles. Trees, 10: 1-12.

Fisher J. B. y Honda H. (1979a) Branch geometry and effective leaf area: a study of
Terminalia-branching pattern. 1. Theorical trees, American Journal of Botany, 66: 633-
644.

Fisher J. B. y Honda H. (1979b) Branch geometry and effective leal area: a study of
Terminalia-branching pattern. 2. Survey of real trees. American Journal of Botuny, 66:
645- 655.

Gallardo C. (en preparacion). Estudio Fitogeogrdfico de la Flora de una Porcién de la Region
de la Chinantla, Sierra Norte de Oaxaca. Tesis de Maestria (Biologia Vegetal).
Facultad de Ciencias, Universidad Nacional Auténoma de México, México, D.F.

Geeske J., Aplet G. y Vitousek P.M. (1994) Leaf morphology along environmental gradients
in Hawaiian Metrosideros polymorpha. Biotropica, 26: 17-22

Givnish T. J. (1984) Leaf and canopy adaptations in tropical forest. En: Physiological Ecology
of Plants of the Wet Tropics (eds. Medina E., Mooney H.A. y Vazquez-Yanes C.), Pp.
51-54. Junk. La Haya.

iy
'.'{'1{"*‘ "bw ;Q” i }
" oy 10



Grubb P. J. (1977) Control of forest growth and distribution on wet tropical mountains: with
special reference to mineral nutrition. Annual Review of Ecology and Systematics, 8:
83-107.

Hara T., van der Toorn . y Mook J. H. (1993) Growth dynamics and size structure of shoots
of Phragmites australis, a clonal plant. Journal of Ecology 81, 47-60.

Hallé F., Oldeman R. A. y Tomlison P. B. (1978) Tropical Trees and Forest, An Architectural
Analysis. Springer-Verlag. Nueva York.

Harper J. L. (1981) The concept of population in modular organism. En: Theorical Ecology,
Principles and Applications.{ed. May R.M.), pp53-77. Blackwell Scientific. Oxford.

Haper J. y Bell A. (1979) The population dynamics growth form in organisms with modular
construction. En: Population Dynamics. (eds. Turner R. B. A y.Taylor L.), pp. 29-52.
Oxford University Press, Oxford.

Hogan P. K. (1996). Ecotypic variation in the physiology of tropical plants. En: Tropical
Forest Plant Ecophysiology. (eds. Mulkey S.S., Chazdon R.L. y Smith A.P.), pp. 497-
530. Chapman & Hall. Nueva York.

Honda H. y Fisher J. B. (1979) Tree branch angle maximize efective leaf area. Science, 199:
888-889.

Horn H. S. (1971) The Adaptative Geometry of Trees. Princenton University Press. Nueva
Jersey.

Kapelle M. (1996) Los Bosques de Roble (Quercus) de la Cordillera de Talamanca, Costa
Rica: Biodiversidad, Ecologia y Desarrollo. Instituto de Biodiversidad y Universidad
de Amsterdam. Wageningen.

Kapelle M. y Zamora N. (1995) Changes in woody species richness along an altitudinal
gradient in Talamanca montane Quercus forests, Costa Rica. En: Biodiversity and
Consevation of Neotropical Montane Forest (eds. Churchill S.P., Balslev H., Forero E.
y Lutein J. L.), pp. 135-148. The New York Botanical Garden Press. Nueva York.

Kapos V. y Tanner E. V. J. (1985) Water relations of Jamaica upper montane rain forests
trees. Ecology, 66: 241-250.

King D. A. (1990) Allometry of saplings and understorey trees of Panamanian forest.
Functional Ecology, 4. 27-32.

King D. A. (1991a) Tree allometry, leaf size and adult tree size in old-growth forest of western
Oregon. Tree Phisiology, 9: 369-381.

King D. A. (1991b) Tree size. National Geographic Researcher & Exploration, 7: 342-351.

King D. A. (1995) Allometry and life history of tropical trees. Journal of Tropical Ecology,
12:25-44.

Koyhama T. (1993) Size-structured tree populations in gap-dynamic forest - the forest
architecture hypothesis for the stable coexistence of species. Journal of Ecology. 81:
131-143.

Kohyama T. (1987) Significance of architecture and allometry in saplings. Funcrional
Ecology, 1: 399-404.

Kohyama T. y Hotta M. (1990) Significance of allometry in tropical saplings. Functional
Ecology, 4: 515-521.

Kubota Y. y Hara T. (1996) Allometry and competition between saplings of Picea jezoensis
and Abies sachaliensis in Sub-boreal coniferus forest, northern Japan. Annals of
Botany, 77: 529-537.

vt
SS‘ ﬁ 'ﬁmnm 49




Kippers M. (1989) Ecological significance of above ground architectural patterns in woody
plants: a question of cost-benefit relations. Trends in Ecology and Evolution, 4: 515-
521,

Kuuluvainen T. (1998) Crown architecture and stemwood production in Norway spruce (Picea
abies (L.) Karst.). Tree Physiology, 4: 337-346.

Leigh, E.G. (1975) Structure and climate in tropical rain forest. Annual Review of Ecology and
Systematics, 6: 67-86.

Lieberman D., Lieberman M., Peralta R. y Harsthorn G. (1996) Tropical forest structure and
composition on a large scale altitudinal gradient in Costa Rica. Journal of Ecology, 84:
137-152.

Martinez Sanchez J. L. (1993) Aspectos Arquitecturales de Tres Especzes Arbdreas en
Relacidn al Ambiente Luminico, en la Selva Alta Perennifolia de los Tuxtlas, México.
Tesis de Licenciatura (Biologia), Facultad de Ciencias. Universidad Nacional
Autdénoma de México. México, D.F.

McMahon T. A. (1973) Size and shape in biology. Science, 179: 1201-1204.

Meave ], Gallardo C., Rincon A, Otero A. y Ibarra-Manriquez G. (1994) La vegetacion de La
Chinantla, Oaxaca, México. En: Libro de Resumenes, VI Congreso Latinoamericano de
Boténica, p. 749, Mar de Plata, Argentina.

Meave J., Gallardo C. y Rincon A, (1996) Plantas raras del bosque mesdfilo de montaiia. I
Ticodendron incognitum (Ticodendraceae). Boletin de la Sociedad Botdnica de
Meéxico, 59: 149-152.

Medina E. (1984) Nutrient balance and physiological processess at the leaf level. En:
Physiological Ecology of Plants of the Wet Tropics (eds. Medina E., Mooney H.A. y
Vazquez-Yanes C.), pp. 139-154, Junk. La Haya.

Niklas K. J. (1994) Plant Allometry. The scaling of form and process. The University of
Chicago Press, Chicago.

Niklas K. J. (1996) Differences between Acer saccharum leaves from open and wind-
protected sites, Annals of Botany, 78: 61-66.

Noble J. A. y Harper J. (1979) The population bioclogy of plants with clonal growth. Journal of
Ecology, 67: 983-1008.

Oohata S. y Shidei T. (1971) Studies on the branching structure of trees. I, Bifurcation ratio of
trees in Honrton’s law. Japan Journal of Ecology, 21: 7-14,

Pérez-Garcla E. (1993) Arquitectura Vegetal en Epidendrum L. (Orchidace). Tesis de
Licenciatura (Biologfa), Facultad de Ciencias, Universidad Nacional Auténoma de
México. México, D. F.

Pickett S. T. A. y Kempf J. 8. (1980) Branching patterns in forest shrubs and understory trees
in relation to habitat. New Phytologist, 86: 219-228.

Rzedowski J. y Palacios-Chavez R. (1977) El bosque de Engelhardtia (Oreomunnea)
mexicana en la regién de la Chinantla (Oaxaca, México): una reliquia del Cenozoico.
Boletin de la Sociedad Botdnica de México, 36: 93-123.

Rincén A. (en prep.) Estructura y Composicién Floristica de Algunas Comunidades de
Vegetacion Humeda de Montafia en la Region de Santa Cruz Tepetotutla, Quxaca.
Tesis de Licenciatura (Biologia), Facultad de Ciencias, Universidad Nacional
Auténoma de México. México, D .F.

Riska B. (1991) Regression models in evolutionary allometry. The American Naturalist, 138:
283-299,

50



Shin-Ichiro A. y Kohyama T. (1997) Crown architecture and life-history traits of tree species
in a warm-temperate rain forest: significance of spatial heterogeneity. Jowrnal of
Ecology, 85: 611-624.

Spurr S. H. y Barnes B.V. (1980) Forest Ecology. John Wiley and Sons. Nueva York.

Steingracber D. A., Kascht L. J. y Frank D. H. (1979) Variation of shoot mophology and
bifurcation ratio in sugar maple (Acer saccharum) saplings. American Journal of
Botany, 66: 441-445.

Sterck F. J. y Bongers F. (1998) Ontogenetic changes in size, allometry, and mechanical
design of tropical rain forest trees. American Journal of Botany, 85: 266-272.

Sokal R. R. y Rohlf F. I. (1981) Biometry. W. H. Freeman and Company, Nueva York.

Tanner E. V. J. (1977) Four montane rain forest of Jamaica: a quantitative characterization of
floristics, the soils and foliar mineral levels, and a discussion. of the interrelations.
Journal of Ecology, 65: 883-918.

Velazquez-Rosas N. (1997) Caracteristicas Foliares de los Arboles de Bosques Himedos de
Montaria en la Region de La Chinantla, Sierra Norte de Oaxaca. Tesis de Licenciatura
(Biologia), Facultad de Ciencias, Universidad Nacional Auténoma de México, México,
D.F.

Veneklass E. (1984) Morphological Variation in Leaves of Three Ecologically Diferent Tree
Species from Tropical Rain Forest. Tesis de Maestria. Department of Plant Ecology,
State University Utrecht, Utrecht.

Wainwright C. (1994) Functional morphology as a tool in ecological research. En: Ecological
Morphology (eds. Wainwrigth P.C. y Reilly S.M.), pp. 42-59. The University of
Chicago Press, Chicago.

Waller M. D. (1986) The dynamics of growh and form. En: Plant Ecology, (ed. Crawley M.
1), pp. 2291-320. Blackwell Scientific Publications. Oxford.

Waller M. D. (1992) Plant morphology and reproduction. En: Plant Reproductive Lcology,
Patierns and Strategies. (eds. Lovett Doust J. y Lovett Doust L.}, pp. 203-227. Oxford
University Press. Nueva York.

Wanntorp H. E. (1983) Historical constraints in adaptation theory: traits and non-traits. Qikos,
41:157-160.

Waring, R. H. y Franklin J. F. (1979) Evergreen coniferous forests of the Pacific Northwest.
Science, 204: 1380-1386. '

White 1. (1979) Plant as a metapopulation. Annual Review of Ecology and Systematics, 10:
109-258.

Whitmore T. (1984) Tropical Rain Forests of the Far East. Claredon Press, Oxford.

Williams-Linera G., Pérez-Garcia 1. y Tolome J. (1996) El bosque meséfilo de montafia y un
gradiente altitudinal en el centro de Veracruz, México. La Ciencia y el Hombre, 23:
149-161.

Whitney G. G. (1976) The bifurcation ratio as an indicator of adaptative strategy in woody
plant species. Bulletin of the Torrey Botanical Club, 103: 67-72.

Zavala H. J. A. (1997) Morfologia Funcional de Cephalocereus columna-trajani (Cactaceae)
en una Comunidad Semiarida del Tripico Mexicano. Tesis Doctoral (Biologia).
Universidad Nacional Auténoma de México. México, D.F,

Zar. J. H. (1984) Biostatistical Analysis. Prentince Hall. Nueva Jersey.



Agradecimientos

Quiero expresar un profundo agradecimiento a las siguienles personas, que
directa o indirectamente me ayudaron para realizar este trabajo.

Al Dr. Jorge Meave del Castillo por su apoyo, paciencia y gran compromiso
académico como director de la tesis.

A los Doctores Maria Teresa Valverde Valdés y Alejandro' Zavala Hurtado,
quienes durante la realizacién de este trabajo fungieron como parte del comité tutoral;
sus sugerencias, preguntas y criticos puntos de vista fueron siempre muy importantes
para mejorar el trabajo.

A los Doctores Alma Delfina Lucia Orozco Segovia, Guadalupe Williams
Linera, Lauro Lopez Mata y Arturo Flores Martinez, quienes realizaron una exhaustiva
revisidn del ‘trabajo; sus ideas y comentarios fueron valiosos para la tesis y para mi
formacidn.

A Victor, Ofelia, Oswaldo, Gerardo y Javier que me ayudaron con el trabajo de
campo; sin esta ayuda no s¢ hubiera podido llevar a cabo este trabajo. A Yaayé por
facilitarme el dibujo que ilustra la seccién de métodos.

A mis amigos Liz, Claudia, Julieta, Lucio y José Luis que siempre estuvieron
conmigo durante la elaboracién del manuscrito; su apoyo, comprensidn, paciencia y
entusiasmo han sido de vital importancia.

A la Direccion General de Estudios de Posgrado (DEGEP) de la UNAM por la

beca que me otorgd para realizar mis estudios de maestria.

52



