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RESUMEN

Se presenta el andlisis de la arquitectura arbor8axies vahlii(Buxaceae) en el
area oeste de Puerto Rico. Se estudiaron dos poblaciones que difieren en sus
caracteristicas ambientales; una es un bosque costero en el municipio de Rincén y otra es
un bosque karstico del municipio de Isabela. Se encontr@8guehlii crece segun el
modelo arquitecténico de Champagnat. Se identificaron seis fases de desarrollo que van
desde plantulas recién germinadas hasta arboles senescentes. El arbol completo se
construye por la superposicion simpaddica de ejes ortétropos mixtos de relevo. La copa de
los arboles en el bosque de Rincdn se comporta segun el modelo laminar y en el bosque

de Guajataca se comporta segun el modelo de copa o embudo.



ABSTRACT

The analysis of the architecture Btixus vahlii(Buxaceae) in western Puerto
Rico is presented. Two populations that differ in their environmental characteristics were
studied; one is a coastal forest in the municipality of Rincon and other one is a karstic
forest in the municipality of Isabel®uxus vahliigrows according to Champagnat’'s
model. Six stages of development ranging from seedling to senescent tree were identified.
The entire tree is constructed by the sympodial overlapping of mixed orthotropic
replacement axes. The crown of the trees is formed according to the laminar model in the

Rincén forest and according to the funnel or cup model in the Guajataca forest.
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INTRODUCCION

La arquitectura arborea es una ciencia que ha existido por mas de 35 afios, pero se
ha desarrollado y aplicado més extensamente en Europa que en América. Por esta razén
se proporciona un glosario en el apéndice de este trabajo, con el propdsito de explicar los
principales términos utilizados.

La arquitectura de un arbol se define como la expresibn morfolégica de su
programa genético en un momento dado de su ciclo de vida, asi como el resultado de los
fendmenos ambientales que actian sobre el organismo @étlalé 1978). Cada planta
desarrolla su propia expresion arquitecténica cuando alcanza un balance entre los
procesos endégenos de crecimiento y las restricciones externas impuestas por el ambiente
(Barthélémy et al., 1991; Barthélémy y Caraglio, 2007).

El crecimiento y la bioarquitectura de un arbol esta organizado por la actividad
meristematica, en particular la actividad del meristemo terminal que origina el
crecimiento primario de la planta. EI meristemo apical construye el eje principal y
participa en la regulacion de la actividad de los 6Organos laterales sobre el eje,
particularmente en la regulacidén de los meristemos axilares. Cada nuevo eje puede llevar
hojas y sus meristemos axilares pueden dar surgimiento a nuevos ejes u 6rganos
reproductivos (Crabbé, 1987; Vester, 1997).

Los ejes a partir de los cuales se construye una planta, se diferencian en dos
estados bien definidos (ejes ortétropos y plagiotropos) de acuerdo a la actividad
meristematica y la direccion de crecimiento durante su desarrollo. Los ejes ortotropos

(Figs. 1A, 1B, 1C) tienen simetria radial, filotaxia opuesta, decusada o espiral y una



direccion de crecimiento vertical. Los ejes plagiotropos (Figs. 1D, 1E) tienen simetria
bilateral, filotaxia usualmente alterna, dispuesta en plano horizontal o con hojas
dispuestas secundariamente en plano dorsoventral y direccion de crecimiento horizontal
(Hallé y Oldeman, 1970; Hallé et al., 1978).

Algunos meristemos pueden alternar su actividad entre los estados ortétropo y
plagiotropo. Este tipo de eje se denomina “eje mixto” (Fig. 2). Esta alternancia entre los
estados ortotropo-plagiotropo es posible porque la orientacion geométrica y fisioldgica de
los ejes, cambia con la actividad del meristemo; de esta forma, un s6lo meristemo es
capaz de construir primero parte del tronco y luego una ramificacion. EI cambio de
orientacion puede generarse por la diferenciacion de un meristemo, el cual primero es
ortétropo para luego producir un vastago plagiotropo. La otra forma de diferenciacion se
produce cuando un meristemo genera tanto ejes ortotropos como ejes plagiotropos los
cuales se reorientan después de forma secundaria @talé 1978; Oldeman y Hallé,

1980).

La actividad de un meristemo puede ser ritmica o continua, dando como resultado
una variada disposicién de érganos a lo largo del eje. El crecimiento ritmico (Fig. 1F)
ocurre cuando los érganos se disponen a intervalos; por ejemplo, cuando hay alternancia
de entrenudos largos y cortos, asi como hojas grandes y pequefias a lo largo de un gje, 0
ramas concentradas en unos pocos nudos después de una serie de nudos sin ramas. Si el
crecimiento ocurre en forma contraria a lo anteriormente expuesto, se denomina
continuo.

El apice de un vastago puede tener un crecimiento determinado o indeterminado.
El crecimiento determinado ocurre cuando un apice se transforma en una estructura

especializada (flor, inflorescencia, espina, zarcillo, tejido parenquimatoso, etc.), lo cual



impide su capacidad de extension futura. De otra forma, cuando el apice mantiene su
crecimiento potencial o indefinido es llamado crecimiento indeterminado (Barthélémy y
Caraglio, 2007; Bell, 1999).

El estudio arquitecténico de plantas es un trabajo descriptivo y analitico
sustentado en la observacion detallada de las especies bajo condiciones naturales, el cual
permite la identificacién de los procesos de crecimiento y expresion morfoldgica durante
las diferentes etapas de crecimiento. Para efectuar el andlisis arquitectonico de una planta
se requiere una aproximacion holistica y dindmica que inicia con su propia
conceptualizacién (Jiménez-Bt al,. 2002), la cual involucra tres conceptos basicos: la
unidad arquitectonica (Edelin, 1977, citado por Barthélé@nyl., 1991), el modelo
arquitectonico (Hallé y Oldeman, 1970) y la reiteracion (Oldeman, 1974). La
identificacion de estos elementos y la comprension de su organizacion en el contexto de
la planta se usa como herramienta de interpretacion en las relaciones existentes entre la
estructura de la planta y su habitat, y la respuesta de la planta al ambiente. Estos
elementos son usados como una medida de asignacion y distribucién de recursos, con los
cuales la planta incrementa la eficiencia en procesos como: captura de luz, transporte de
nutrientes, estabilidad mecanica y resistencia a los vientos (Kuppers, 1985).

Para entender el sistema arquitecténico de una planta, es necesario describir e
interpretar la organizacion de sus ejes. Los diferentes elementos implicitos en una
adecuada diferenciacibn morfolégica incluyen la correcta identificacion de elementos
como: estados ortotropos y plagiotropos, vastagos silépticos y prolépticos, direccion y
naturaleza del crecimiento, filotaxia y simetria (Milkdt al., 1998a; Millet y Edelin,

1999). Este sistema de jerarquias en el arreglo de cada uno de los ejes permite la

identificacion de diferencias morfolégicas y determina las reglas de organizacion en el



desarrollo de una especie (Barthélémy, 1991) asi como su interaccién con el ambiente
abidtico y con otras plantas (Vester, 1999).

Durante el andlisis arquitecténico, los estados sucesivos en el desarrollo de una
planta deben ser evaluados a través de una representacion diagramatica, desde plantulas
recien germinadas (denominadas arboles del futuro) hasta los &rboles senescentes
(denominados arboles del pasado). La estrategia basica de crecimiento, la definicién de la
topologia y el sistema jerarquico de ramificacion de cualquier planta, se visualizan
mediante una representacion diagramatica llamada modelo arquitecténico (MA). Los
trabajos de analisis arquitectdonico de la estructura aérea de plantas, han sido aplicados
mas frecuentemente en arboles que en hierbas o plantas trepadoras. El andlisis
arquitectonico también aplica a las estructuras subterraneas de las plantas como las
raices, sin embargo este tipo de andlisis es poco frecuente debido a la dificultad de
obtener estructuras completas en arboles bien desarrollados.

La precision con la cual se determina el sistema arquitecténico es esencial para
estudios mas avanzados; los cuales incluyen diferentes aspectos como la interpretacion de
las reglas de sucesion dentro de un ecosistema, la clasificacion taxondémica de plantas o la
comprension de los procesos evolutivos que determinan cada MA en la naturaleza.

BuxusL. es un género compuesto por mas de 70 especies (Liogier, 1988), la
mayoria de los cuales estan distribuidos en la region Neotropical. En Puerto Rico han
sido reportadas dos especidy: portoricensis Alain y B. vahlii Baill. (Liogier y
Martorell, 2000).Buxusvahlii es una especie endémica de Puerto Rico y St. Croix
(Britton y Wilson, 1924). En Puerto Rico se considera Bueahlii es un arbusto raro
gue crece en altitudes medias y bajas en bosques humedos de zonas karsticas de Rincén,

Isabela y Bayamén (Carrero, 200Buxusvahlii fue catalogada como especie en peligro



segun el “Endangered Species Act of 1973” en el Federal Register 50: 32572 (1987). Sin
embargo, las especies de plantas amenazadas sélo estan protegidas en territorios publicos
(D. A. Kolterman, com. pers.).

Carrero (2001) en sus investigaciones sobre ecologia poblacional y reproductiva
de B. vahlii, principalmente en Rincon e Isabela, describe esta especie como un arbusto
siempreverde que puede alcanzar 15 m de altura y diametros del tronco superiores a los
13 cm. Las ramitas tienen dos divisiones caracteristicas debajo de cada par de hojas. Las
hojas son opuestas, simples y oblongas u obovadas. Las flores son pequefas, unisexuales
y axilares. La especie generalmente produce frutos entre diciembre y abril. El fruto es
una capsula de aproximadamente 6 mm de largo, con tres proyecciones apicales. Esta
caracteristica del fruto le ha contribuido a que se conozca con el nombre comun de
“Diablito de tres cuernos”.

Los estudios sobre la arquitectura arbérea en la familia Buxaceae no han sido
registrados en detalle. Hallét al. (1978) sélo cita un modelo arquitectonico para
Sarcococca confusan China, el cual crece segun el modelo de Mangenot. De acuerdo
con la literatura revisada, no existen estudios de arquitectura arb@eawso de otro
género de Buxaceae. En Puerto Rico no se han desarrollado investigaciones sobre analisis
arquitectonico de arboles (H. Vester, com. pers.). El propodsito de la presente
investigacion fue describir el desarrollo arquitectonicaBd&usvahlii y comparar su
arquitectura bajo condiciones ambientales diferentes: el bosque costero de Rincon y el
bosque karstico de Guajataca, enfocandose en los siguientes aspectos:

1. Describir la arquitectura arborea Beaxusvalhii, desde su germinacion hasta su
estado senescente.

2. Determinar el modelo arquitectdnico expresado por B. vahlii



3. Comparar el patréon de arquitectura arb6rea desarrollad®. pahlii en Rincén y
Guajataca.

4. Proporcionar al Departamento de Recursos Naturales y Ambientales de Puerto
Rico (DRNA) y el U.S. Fish and Wildlife Service, informacion sobre las
caracteristicas arquitectonicas 8e vahlii, para que estas entidades puedan

utilizar estos datos en sus planes manejo y conservacion de la especie.



REVISION DE LITERATURA

Los primeros analisis de estructura de un arbol iniciaron con los trabajos de
Goethe (1790) sobre la acumulacion de estructuras similares en plantas. En su libro
Versuch die Metamorphose der Pflanzen zu erkl&eathe visualiz6 la hoja como una
unidad irreductible y demostré la identidad de las partes de la planta tales como hojas,
pétalos, estambres, carpelos, etc. De esta forma, una planta era interpretada como el
resultado de la metamorfosis de unidades elementales que diferian en su apariencia
externa (Barthélémy, 1991).

El estudio formal de arquitectura arb6rea comenzé con los trabajos pioneros de
Hallé y Oldeman en la década de 1960 en bosques tropicales con énfasis en la parte aérea
de los éarboles. Estos estudios permitieron el desarrollo de criterios como: patron de
crecimiento, patrén de ramificacion, diferenciacion morfolégica y posicion de érganos
sexuales. Con base en estos criterios, Hallé y Oldeman (1970) ydtalé (1978)
identificaron 23 modelos de arquitectura en la naturaleza y designaron a cada modelo con
el nombre de un importante botanico que hubiese realizado contribuciones importantes al
andlisis arquitectdnico en plantas. Por ejemplo, el modelo Chamberlain se nhombr6 en
honor a C. J. Chamberlain quien hizo un estudio particular en Cycadaceae que
frecuentemente exhiben este modelo. El modelo de Koriba esta dedicado a Kwaan
Koriba, director del Jardin Botanico de Singapur, quien con sus estudios detallados y
descripcion deSapium discolor(Euphorbiaceae) fue el primero que reconocié este

modelo de crecimiento.



El andlisis arquitectonico permite determinar las diferencias morfologicas y las
diferentes categorias de ejes de una especie; de igual forma permite evaluar una planta
desde una perspectiva jerarquica (Millet al. 1998a, 1998b). De acuerdo con
Barthélémy y Caraglio (2007) la estructura y funcién de cada eje puede ser descrito por
una serie de rasgos, y por medio de la observacion de todas las caracteristicas
arquitectonicas a cualquier nivel de organizacion (por ejemplo unidad de crecimiento,
vastagos anuales, moddulos), y toda clase de rasgos morfolégicos (direccion de
crecimiento, filotaxia, ramificacion, posicion de estructuras reproductivas).

En sus estudios acerca de ciertas especies de plantas que exhiben ejes con
autodiferenciacion, Hallé y Oldeman (1970) y Hatal. (1978) encontraron que ciertos
ejes cambiaban de orientacién durante su desarrollo. Un eje que originalmente es
ortétropo en su parte proximal, puede llegar a ser plagiotropo en su parte distal y
viceversa. Solo tres modelos arquitecténicos presentan este tipo de desarrollo: Troll,
Mangenot y Champagnat. Segun Haiteal (1978) el modelo de Troll es uno de los méas
comunes; entre el 20 y 30% de todos los arboles presentan una arquitectura que
corresponde a este modelo.

Con el propoésito de establecer un sistema organizado que permita la descripcién
jerarquica de la estructura de un arbol, Robinson (1996) desarrollo un sistema de
simbolos y letras que describen la arquitectura de una planta de acuerdo a varios estados
de dicotomia: ortétropo/plagiotropo, siléptico/proléptico, determinado/indeterminado y
monopodial/simpodial. Este sistema esta sustentado en una serie de reglas con base en las
cuales la arquitectura puede ser o0 no posible, desde la perspectiva de la construccion y de
la forma de representacion de los diferentes modelos. Este sistema es muy util si se desea

describir la arquitectura y el modelo a base de simbolos.



En sus investigaciones sobre la genética y la forma de las plantas, Hallé (1971,
1978) encontrd que la arquitectura vegetal es una caracteristica constante y estable. Sin
embargo, algunos cambios en su forma pueden estar asociados a las condiciones
ecoldgicas; pero estos cambios son solamente en sentido cuantitativo, porque la
arquitectura basica permanece inalterable. De acuerdo con Hallé (1978), existen
variaciones cualitativas especificas de la arquitectura de las plantas, las cuales puede ser
dividas en tres grupos de variaciones: intraespecificas correlacionadas con el sexo;
ecoldgicas impuestas por las condiciones ambientales y las debidas a mutaciones.

Durante todo el tiempo de vida de un arbol, el patrén de crecimiento, el orden y la
jerarquia de sus ejes estan bajo su propio control. Sin embargo, algunas veces la planta
pierde este control, en cuyo caso sus ejes inician un desarrollo que no corresponde a la
expresion normal de su unidad arquitecténica. Este fendmeno es llamado “reiteracion” y
fue estudiado por primera vez por Hafleé al (1978) para explicar como las plantas
repetian su unidad arquitecténica y conformaban un “complejo reiterado”. Este proceso
fue utilizado por los autores para indicar que la planta habia entrado en la etapa final de
su vida y formaban parte del grupo de arboles catalogados como “arboles del pasado”.

La reiteracion se considerd inicialmente como un proceso oportunista (no
automatico) (Halléet al 1978), pero hoy se considera que este proceso hace parte de la
historia individual de cada arbol y su ocurrencia tiene tres origenes principales: (A)
“reiteracién adaptativa” es una respuesta al incremento en los niveles de recursos; (B)
“reiteracion traumatica” es la respuesta generada por la planta después de haber sufrido
algun tipo de dafio o pérdida de una parte de su estructura (Barthélémy y Caraglio, 2007);
(C) “reiteracion secuencial o automatica” es un proceso implicito al patron inherente de

crecimiento de una especie, el cual ocurre automaticamente durante el desarrollo de la



planta, después de alcanzar un umbral definitivo de diferenciacion. Este ultimo tipo de
reiteracion es un rasgo comun en el desarrollo de los arboles y la construccion de las
copas (Barthélémy y Caraglio 2007; Edelin 1984; Vester 2001).

Segun Halléetal. (1978) la produccion de flores tiene un propdésito arquitectural y
debe ser considerado como dos procesos ontogenéticos diferentes dependiendo si la
actividad del meristemo finaliza o no con el proceso de floracion. El estado hapaxantico
ocurre cuando después de un periodo de actividad vegetativa, el meristemo apical del
vastago floral se transforma totalmente en un eje floral. El estado pleonantico ocurre
cuando el meristemo apical del vastago floral continda su actividad vegetativa mientras
produce ejes de flores o de inflorescencias laterales. Cada uno de los anteriores estados
afecta la organizacion del arbol, produciendo ejes de crecimiento determinado,
indeterminado o ambos.

Los estudios desarrollados por Honda y Fisher (1978) sobre la relaciéon entre los
patrones de ramificacién y la exposicién aérea de las hojas, indican que esta relacién es el
resultado de un proceso adaptativo que se desarrolla de forma simultanea para hacer que
la superficie de exposicidbn de las hojas y la captura de radiacion solar sean mas
eficientes. King (1994, 1998) estudi6 como la orientacion del tallo podria variar de
acuerdo a las condiciones de luz. El autor encontrd que los factores ambiéntales podrian
ser responsables de la plasticidad en la direccion de los ejes, la unidad de masa por area,
la respuesta fotosintética, el angulo de ramificacion y la forma de la copa.

El estudio de la arquitectura arbérea ha sido utilizado como herramienta para
estudiar y comprender la planta y sus relaciones ecoldgicas. En la evolucién de un
ecosistema se utiliza para reconocer los patrones, la dindmica y la sucesion de un bosque

a través de la organizacion arquitectural de las especies que lo componeret(blallé
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1978, Hallé 1995). La historia y vitalidad de una planta se puede diagnosticar usando
analisis arquitecténico (Gruber, 1994). El analisis del dosel se puede evaluar con base en
la forma de las copas, la forma de los arboles y su interaccion con la estructura del
bosque (Sanoja, 1992; Vester, 1999).

En el campo de la botanica sistemética, la arquitectura de un &rbol se utiliza como
herramienta de investigacion para las relaciones evolutivas entre las especies (Rossignol
y Rossignol, 1985; Robson, 1993; Vester, 1999). En estudios taxondmicos se utiliza la
arquitectura para identificar familias, géneros y en algunos casos especies (Keller, 1994,
1996a, 1996b; Poncy, 1985; Vester y Poncy, 1995). Por ejemplo, la arquitectura se usa
frecuentemente en campo para el rapido reconocimiento de familias tales como
Arecaceae y Caricaceae, asi como de helechos arborescentes, que crecen de acuerdo al
modelo de Corner (Fig. 3). Dentro de las palmas, la es@ecigpha elatacrece segun el
modelo de Holttum (Fig. 4). En las zonas tropicales y subtropicales muchas de las
leguminosas crecen segun el modelo de Troll (Fig. 5).

En los ultimos 35 afios nuevos conceptos han enriquecido y profundizado la
ciencia de la bioarquitectura llegando mas all4 de la identificacion de los diferentes
modelos. Mediante el uso de técnicas computacionales, ha sido posible desarrollar
modelos espaciales de la estructura de las plantas, asi como modelos mateméaticos
simulados que permiten diagnosticar la cobertura y los posibles arreglos espaciales de
una planta a través del tiempo (Prusinkiewicz, 1998). En estos analisis las plantas son
tratadas como una configuraciéon de unidades construccionales discretas o médulos.

Las principales investigaciones sobre analisis arquitecténico en la region del

Caribe han sido desarrolladas por Echeverry y Vester (2001) y Vester (2002) en la
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peninsula de Yucatan en México. El presente trabajo es el primer estudio de arquitectura
arbérea que se desarrolla en una isla tropical de la zona del Caribe.

Buxusvahlii es una de las especies en peligro de Puerto Rico. Liogier y Martorell
(2000) registraron 8. vahlii como una especie rara de ocurrencia en zonas de bosques
con suelos sedimentarios calizos de elevaciones medias y bajas. Esta especie fue
estudiada entre 1991 y 1993 bajo acuerdos cooperativos entre el U.S. Department of
Interior, Fish and Wildlife Service y el Departamento de Biologia de la Universidad de
Puerto Rico, Recinto de Mayagiez (Kolterman y Breckon, 1992, 1993). Esta misma
especie ha sido ademas cultivada en el Fairchild Botanic Garden en Florida, con el
propésito de preservar la espe@g situy eventualmente reintroducir las plantas
propagadas en areas protegidas y localidades histéricas donde la especie anteriormente
crecia (Carrero 2001). Ademéds, en Puerto Rico Kolterman y Breckon (1993) realizaron
experimentos de germinacion usando procesos de escarificacion de semillas en
condiciones de invernadero, pero los controles utilizados germinaron mas rpidamente
gue las semillas tratadas.

De acuerdo al USFWS (1987) y Kolterman y Breckon (1993), de las dos
poblaciones citadas en este estudio (Rincon y Guajataca), la poblacién localizada en el
bosque de Rincon presenta un alto riesgo como consecuencia de los fuegos ocasionales,
la tala de arboles, los cultivos y el paso de inmigrantes ilegales.

Basado en el estudio poblacional Bexusvahlii en el oeste de Puerto Rico,
Carrero (2001) concluy6 que la produccion de nuevas hojas ocurre durante todo el afio,
pero la reproduccion sexual es estacional, ocurriendo principalmente durante la estaciéon
lluviosa. La germinacion de semillas requiere condiciones de humedad, pero el

crecimiento y la floracion son estimuladas por la exposicion a la luz solar. Las
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condiciones de sombra durante largos periodos de tiempo no son favorables para las
plantulas. El rango de amplitud de la especie en las diferentes localidades de la poblacion

esta limitado por las condiciones de sombra.
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METODOLOGIA

Seleccion de la especie

Buxus vahliifue seleccionada principalmente por la presencia de individuos en
diferentes estados de desarrollo y poblaciones accesibles localizadas en el area oeste de
Puerto Rico, cerca del Mayaguiez. Otro criterio de seleccion fue la disponibilidad de dos
poblaciones que crecen bajo dos condiciones ambientales diferentes, las cuales podian ser
comparadas en términos de desarrollo arquitectonico. Ademas, el estBuvaldii
como especie declarada en peligro, es otro criterio adicional de seleccion, pues
proporciona una oportunidad de evaluar la contribucion potencial de los estudios
arquitectonicos a los planes de manejo y proteccion.

El herbario MAPR de la Universidad de Puerto Rico, Recinto de Mayaguez, ya
posee colecciones de esta especie, por lo cual no fue necesario recolectar especimenes
“voucher” adicionales. Los permisos necesarios para efectuar los estudios de campo en
los bosques de Rincon y Guajataca, fueron obtenidos del Departamento de Recursos
Naturales de Puerto Rico, con la cooperacion del Oficial de Manejo del bosque de

Guajataca.
Area de estudio

El estudio se desarroll6 en dos éareas diferentes, localizadas hacia el noroeste de
Puerto Rico: un bosque costero en el municipio de Rincon (Fig. 6a) y un bosque en area
karsticas, el Bosque Estatal de Guajataca en el municipio de Isabela (Fig. 6b).
Investigaciones acerca de la ecologia poblacional y biologia reproducBvavalalii han

confirmado la existencia de esta especie en los bosques anteriormente citados.
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La poblacion de Rincén (Fig. 7) esta localizada aproximadamente a 150 m al
noroeste de la antigua planta nuclear, hacia el final de la carretera sin pavimentar
construida hacia el lado norte de las instalaciones de la planta. La poblacion de Isabela
(Figs. 8, 9) esta localizada aproximadamente a 31 m al sur del camino Juan Pérez
(Carrero, 2001). Las poblaciones estan localizadas sobre el Cuadrangulo Rincon (1966) y
el Cuadrangulo Quebradillas (1972) de la serie de mapas topograficos USGS de 7.5
minutos (1:20.000).

El bosque de Rincdén no cuenta con ningun tipo de proteccion y las personas
acceden muy facilmente al bosque; es frecuente encontrar en esta zona evidencias de
actividad antropica como: basura, ramas caidas o rotas y plantulas pisadas o dobladas. La
poblacién de Isabela estéa localizada en un area protegida y el lugar donde crece la especie
tiene el acceso restringido a los visitantes del bosque de Guajataca desde hace mas de

cinco afos (J. R. Roman, com. pers.).
Estudios de campo

Los datos de campo se tomaron a individuos de cada una de las diferentes etapas
de desarrollo, desde plantulas recientemente germinadas hasta arboles senescentes. Entre
5y 10 individuos fueron analizados en cada una de las etapas y en cada una de las areas
de estudio (Tabla 1). La edad de las plantas no se consider6 en este analisis arquitectural
porque no se puede determinar con precision y porque las diferencias impuestas por el
ambiente en cada area (bosque costero vs. bosque karstico) pueden influir en la tasa de
desarrollo ontogenético (Barthélératyal. 1991).

Segun Barthélémet al. (1991), en cualquier caso es mas importante estudiar el
orden y la secuencia de los estados de desarrollo que la edad de los individuos, porque

esto permite una comparacién de la ocurrencia del orden de ramificaciéon y la
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identificacion de las diferentes categorias de ejes. La condicién morfolégica de cada uno
de los individuos fue decisiva al momento de seleccionar un ejemplar. Los individuos
escogidos no tenian malformaciones o dafios estructurales y estaban aparentemente libres
de enfermedades puesto que no se observaron sintomas asociados con hongos, bacterias o
virus. Debido a que el estudio no incluyo plantas con dafos, en los resultados no se
presentan datos de plantas reiteradas o generadas por reiteraciones traumaticas.

Cada uno de los individuos seleccionados se marc6 con cintas de color para
asegurar la consistencia de las observaciones durante todo el estudio. Cuando los
individuos eran inferiores a 50 cm de altura, se marcaron con cinta y con banderas de
color (Figs. 10, 11). La observacion de los detalles morfolégicos en las plantulas mas
pequefias se realizé con la ayuda de una lupa. La altura total de los individuos se tomé
con cintas métricas en centimetros. Se obtuvieron ademés datos adicionales sobre la
altura de insercion de los ejes principales y para los estratos arbdreos se registrd
adicionalmente el dato de diametro a la altura del pecho (DAP). Informacion detallada
sobre la relacion altura — DAP en las dos poblaciones, fue desarrollada por Carrero
(2001) por lo cual este parametro no fue considerado en este estudio. La observacion de
la copa e insercién de ejes para los individuos pequefios se realizé de forma directa, y
para los individuos mas altos la observacion se realiz6 con ayuda de binoculares. Los
diagramas de proyeccion de copas se realizaron para individuos juveniles a senescentes.

Con el propésito de ayudar a entender los patrones de desarrollo para cada una de
las etapas, se tomaron fotografias digitales que complementaron los registros y
observaciones de campo. Se utilizé6 una cdmara digital Panasonic Lumix (magnificacion

12x y resolucion de 7.1 megapixeles) soportada por un tripode. El dato de
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georreferenciacion (Latitud — Longitud) de la zona de estudio se tomd una vez por cada
area, usando un receptor GPS, modelo Garmin Ventura.

Se escogieron cinco arboles Baxus vahliibien desarrollados y se removieron
uno o dos ejes con sus ramificaciones. Los diagramas arquitecténicos se realizaron antes
de remover cualquier eje. Las muestras se llevaron a los laboratorios de la Universidad de
Puerto Rico, Recinto Universitario de Mayaglez, para analizar procesos arquitecturales
como: tipo de crecimiento, unidad de construccion, proceso de ramificacion, sistema de
ramificacion, etc. Para efectuar estos analisis se usaron tres tipos de microscopios:
estereoscopico, compuesto y electronico de rastreo (MER). De las partes removidas se
seleccionaron muestras de yemas terminales y laterales, las cuales se obtuvieron
directamente en campo y se depositaron en una solucién fijadora fria (glutaraldehido al
4%).
Estudios de laboratorio

Las observaciones y los datos de laboratorio se efectuaron en el Departamento de
Biologia de la Universidad de Puerto Rico, Recinto de Mayagiez. En el Laboratorio de
Botanica Avanzada, se utiliz6 un microscopio estereoscépico marca Olympus SZ51
para realizar las observaciones morfoldgicas del eje principal, disposicién de las hojas y
su base decurrente, ramificacién y estructuras pequefias como préfilos, yemas, cicatrices
etc. Se realizaron cortes a mano de los ejes foliares y se observaron bajo un microscopio
compuesto marca Olympus CX21. Se hicieron dibujos a mano alzada de las diferentes
estructuras observadas bajo el microscopio.

Las muestras de yemas laterales y terminales obtenidas en campo, se procesaron
en el Laboratorio de Microscopia Electrénica. Se siguieron cuatro pasos basicos en el

procesamiento de las muestras: 1) las muestras se lavaron tres veces en solucion
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amortiguadora pH 7.2; 2) para la deshidratacion gradual de las muestras se efectuaron
cambios graduales de etanol desde 10% hasta 100%; 3) las muestras se secaron usando
un equipo EMS 850; 4) cada muestra fue cubierta con una mezcla de oro-paladio usando
un equipo EMS 550.

La observacion de las muestras procesadas se realizé con un microscopio
electrénico de barrido (MEB) modelo Jeol-Jsm 5416 V, del cual se obtuvieron imagenes
digitales.

Andlisis arquitectonico

Para describir los patrones de desarrollo arquitectoni@ugeasvahlii, se uso el
método e andlisis arquitectonico propuesto por Hallé y Oldeman (1970) yedtallé
(1978), el cual se basa en la observacion y descripcién de cada una de las partes de la
planta; de esta forma se pueden evaluar los rasgos estructurales de la planta. La
descripcion de la filotaxia sigue a Keller (1994) y Bell (1999). Se utilizaron ademas,
criterios morfologicos adicionales para la descripciéon y el andlisis de la arquitectura
arbérea propuestos por Barthélémy y Caraglio (2007). Estos criterios estan relacionados
con el proceso de crecimiento, el proceso de ramificacion, la diferenciacion morfolégica
de los ejes y la posicion de las estructuras reproductivas. La descripcion y clasificacion
de las reiteraciones se realiz6 de acuerdo a Barthélémy y Caraglio (2007), Edelin (1984),
Hallé etal. (1978) y Vester (2001).

Para determinar el modelo arquitecténico se uso la dlastrated key to the
architectural models of tropical tregslaborada por Hallét al. (1978).

Los resultados de los analisis y observaciones se presentan a manera de texto
descriptivo donde se muestra el comportamiento arquitecténico y los estados de

desarrollo deBuxusvahlii. Con representaciones diagramaticas e imagenes digitales se
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ilustran las principales caracteristicas de la unidad arquitectonica, donde se exponen los
caracteres comunes retenidos por todas las plantas.

Cada fase del desarrollo se dibujo a escala, basado en la forma y disposicion de
los ejes de cada planta. Cada dibujo se compar6 y analiz6 de forma que los caracteres
compartidos por todas las plantas pudieran ser representados en una sola iconografia por
cada etapa de desarrollo. Los resultados fueron verificados en el campo para confirmar

gue todos los individuos en cada localidad compartian el patrén de desarrollo propuesto.
Informacion meteoroldgica
La informacién climatolégica se obtuvo de los registros Te¢ Southeast

Regional Climate Centepara los municipios de Rincdn e lIsabela en la direccidén

electrénica: http://www.sercc.com/climateinfo/historical/histalcpr.html Para el

municipio de Rincon se tienen registros de precipitacion y temperatura (Tabla 2); en tanto
gue para el municipio de Isabela sélo se tienen registros de precipitacion (Tabla 3). Se
utilizo los registros de temperatura de la estaciones climatoldgica de San Sebastian por
ser el municipios vecino a lIsabela. Sin embargo hay que aclara que las condiciones
topogréficas varian entre los diferentes municipios, ademas la ubicacion de la poblacion
deBuxus vahliidentro del Bosque Estatal de Guajataca muestra condiciones topograficas

muy particulares (rodeada por mogotes).
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RESULTADOS

El analisis arquitectonico dduxus vahliise realizé iniciando desde la estructura
basica (“el fiton”) hasta completar un individuo totalmente desarrollado (“arbol
completo”). Los resultados se organizaron en tres secciones princigasesrollo
arquitectonico (proceso de crecimiento, proceso de ramificacion, diferenciacion
morfolégica de los ejes y posicion de las estructuras reproductiegsyaciones, la

unidad arquitecténica-plan de organizaciérny el modelo arquitectonico.

Desarrollo arquitectonico

Proceso de crecimiento

Unidad de construcciéon: La base de la construccién arquitectonicaBdeus
vahlii se forma por la acumulacion progresiva de unidades similares que permite su
crecimiento en altura y amplitud. Esta base se mantiene estable en condiciones
ambientales aparentemente diferentes como las del bosque costero de Rincén y el bosque
karstico de Guajataca. Para analizar exitosamente el proceso de crecimiento, se ha
dividido en componentes manejables que expliquen facilmente, tanto las estructuras
basicas como el organismo completo.

La organogénesis es uno de los componentes mas importantes y es el primer paso
en el desarrollo del crecimiento primario Blevahlii; ésta corresponde al primer evento
morfogenético en el cual la punta del eje principal lleva la yema terminal la cual incluye

el meristemo apical (Fig. 12A); las nuevas hojas se disponen de forma opuestas y
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decusadas (Fig. 12B). En el segundo evento morfogenético llamado extensién, ocurre la
elongacién del eje (Fig. 12C).

Cada zona de insercion de hojas denominada nudo lleva dos hojas opuestas, cada
una con un corto peciolo, el cual se vuelve decurrente a lo largo del eje foliar. En sus
axilas se producen yemas laterales que potencialmente pueden desarrollarse como ramas,
las cuales a su vez pueden ser vegetativas, reproductivas o ambas (Fig. 13). Cada nudo
esta separado por zonas de diferente longitud denominadas entrenudos. Cada nuevo eje
gue se desarrolla durante el proceso de elongacién exhibe una forma eliptica, la cual se
aprecia mejor en un corte transversal del eje (Fig. 14). Esta forma se debe principalmente
a las bases decurrentes localizadas de forma opuesta a los entrenudos.

El fitbn o unidad basica de construccion Bnvahlii estd conformado por los
siguientes elementos: una hoja con su base decurrente, un nudo, una yema axilar y el
segmento del eje localizado entre dos nudos sucesivos del mismo lado del eje (Fig. 15A).
Dos fitones, (en este caso, uno en frente del otro) constituyen un metamero (Fig. 15B) o
fitbmero (Barlow, 1989; White, 1979). La arquitectura primaria de cualquier clase de eje
en B. vahlii estd formada por el crecimiento, la superposicidén y la repeticion de estas
entidades elementales de construccion.

Crecimiento indeterminado: Durante el desarrollo y la extensién de un eje
vegetativo, el eje apical d& vahliinunca llega a transformarse (o convertirse) en alguna
estructura especializada tal como una espina, un zarcillo, una flor, una inflorescencia o
tejido parenquimatoso. De igual forma no ocurren abortos o abscisiones que pudieran
detener la capacidad de extension del apice. De esta f&meahlii mantiene un
crecimiento potencial durante todo su tiempo de vida. Este tipo de crecimiento es

denominado crecimiento indeterminado o crecimiento de extension indefinida.
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Crecimiento ritmico: En este caso, se identificaron Bnvahlii, dos periodos
bien definidos de actividad apical meristematica. Uno corresponde a un periodo de
extension activa del vastago, denominado rebrote o “flushing” (Fig. 16A), el otro
corresponde a un periodo de descanso o latencia del meristemo apical (Fig. 16B). El
rebrote en una planta se caracteriza por un cambio de color y textura; en el Baso de
vahlii corresponde a una tonalidad verde oliva, algo translucida en las hojas recién
desarrolladas. Este color contrasta con una tonalidad verde oscura propia de los ejes
foliares ya desarrollados o en periodo de descanso. La alternancia de actividad entre
descanso y extension es un evento fundamental en la construccion arquitectdhica de
vahlii denominada crecimiento ritmico o episdadico.

Unidad de crecimiento: Una unidad de crecimiento es una parte del eje
producida durante un periodo de crecimiento activo (Fig. 17). Como se explicé en la
seccion anterior, este crecimiento sélo se produce entre dos periodos consecutivos de
descanso o latencia. La porcion superior del eje lleva dos hojas bien desarrolladas (Fig.
18A) y la porcion més inferior lleva varias escamas y uno, dos o tres pares de catafilos
(Fig. 18B). Las escamas Y los catafilos son estructuras claramente diferenciables durante
la época de rebrote, pero después se caen y dejan sus cicatrices en la porcion mas inferior
de la unidad de crecimiento. Una caracteristica notable de la unidad de crecimiento es la
variacion en la longitud de los entrenudos de cada unidad (Fig. 17). La Figura 19 muestra
la secuencia tipica del desarrollo de una unidad de crecimiento. Cada unidad de
crecimiento esta conformada entre 4 y 6 pares de hojas.

Proceso de ramificacion
Prolepsis: Buxusvahlii exhibe yemas laterales de disposicion opuesta (Fig. 13).

Cada yema esta formada por dos estructuras que protegen el meristemo, las cuales se
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encuentran cerradas por tricomas entrelazados formando una cremallera alrededor de la
yema (Fig. 20). La yema lateral en realidad es un complejo compuesto de una serie de
tres a cinco yemas (Fig. 21). La yema de mayor tamafio esta localizada en la parte
superior y la de menor tamafio en la parte inferior y protegida por tricomas (Fig. 22). Las
yemas laterales no se desarrollan sincrénicamente con la yema terminal. El retraso en el
desarrollo de yemas laterales respecto a la yema terminal corresponde al crecimiento
proléptico que da origen a ramas prolépticas (Fig. 23).

De forma similar a lo sucedido en los ejes principales, los ejes prolépticos llevan
cicatrices y catafilos en su porcidon mas inferior (Fig. 24).

Ramificacion acrotonica: El analisis del sistema de ramificacion esta dirigido a
describir la posicion de los ejes secundarios con respecto a la unidad de crecimiento. Un
eje puede desarrollar vastagos axilares de acuerdo a tres posibilidades: acrotonia,
basitonia y mesotonia. B vahlii los ejes secundarios surgen de la parte superior del
altimo nudo de la unidad de crecimiento. Esta clase de ramificacion se denomina
acrotonica (Fig. 24).

Dentro del programa de desarrollo arquitectonico Bdevahlii es posible
encontrar que ciertos ejes laterales crecen mas largo (debido al incremento en la longitud
de los nuevos entrenudos) y mas fuertes (debido al incremento del grosor) que el eje
principal del cual se originaron. Este evento ocurre basicamente si el nuevo eje va a
asumir la funcion de eje principal dentro del patron arquitecténico general del arbol; esto
se conoce como eje de reemplazo o eje de relevo.

Crecimiento simpddico: El eje principal ddBuxus vahliique forma el tronco del
arbol se construye por la superposicion de vastagos que se originan de yemas axilares.

Los vastagos se relevan entre si de forma sucesiva para retomar el crecimiento y
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direccion del tronco. De esta manera, el disefio arquitectoniBo gahlii se construye

por simpodios o por la repeticion de series de ejes simpodiales. Los ejes laterales también
pueden exhibir una construccién simpodica mediante el remplazo de ejes que se
superponen uno a otros de forma sucesiva. Este tipo de construccion puede observarse en
las ramas que forman la copa de arboles desarrollados.

Diferenciacién morfologica de los ejes

De acuerdo a la posicion de las estructuras foliares, la simetria y la orientacion de
los ejes, la diferenciacion morfoldgica se divide en tres clases principales (Fig. 2). De
éstasB. vahlii usa ejes mixtos totalmente ortétropos para su desarrollo y construccion.
Este tipo de eje en particular, crece inicialmente con direccion vertical y luego su parte
mas distal se va curvando a medida que va creciendo en altura (posiblemente debido a la
accion de la gravedad), pero sin perder su caracter otrotrépico.

En algunos casos como en los individuos de la poblacién de Rincén, algunos ejes
qgue forman la copa toman una direccibn mas horizontal, pero hojas mantiene su filotaxia
opuesta. La disposicion de la laminas foliares en un aparente plano simétrico (el cual no
debe confundirse con un eje plagiotropo) se deba a que los peciolos se curvan y permiten
gue todas las hojas del eje se distribuyan para una mejor recepcion de la radiacion solar.
Posicion de las estructuras reproductivas

La produccion de flores o inflorescencias es una actividad desarrollada por yemas
laterales, por lo tanto no afecta el modelo arquitectonico finaBwdeus vahlii La
condicion ontogenética mostrada @r vahlii corresponde a un estado pleonantico,
donde el meristemo apical del vastago continua su actividad vegetativa mientras produce

ejes florales laterales.
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Cada uno de los ejes florales tiene un crecimiento estrictamente determinado y

consiste exclusivamente de inflorescencias cimosas (Fig. 25).

Reiteraciones

Se encontraron varios tipos de reiteraciérBewahlii de acuerdo al desarrollo
arquitectonico de la planta. La reiteracion mas frecuente es la reiteracion secuencial, la
cual se expresa como una reiteracion proléptica con un tiempo relativamente largo en los
ejes primarios (Al) de los arboles del pasado (Fig. 26). También se observaron
reiteraciones prolépticas como eventos de formacion de la copa en los arboles del
presente y del pasado. El segundo tipo de reiteracion es la reiteracion adaptativa, la cual
se produce como repuesta ante espacios que ofrecen mayor captura de luz. Este tipo de
reiteracién se observa en ejes A2 y Al; sin embargo este tipo de reiteraciones en los ejes
Al son de corta duracion y se presentan en arboles jovenes (ver: Arbol juvenil, fase 4). El
tercer tipo de reiteracion es la reiteracion traumética, la cual ocurre como respuesta ante
dafios o pérdida de algin segmento del arbol (Fig. 27). Para diferenciar los ejes reiterados
del modelo original se utiliza la sigla Ala cual esta indicando al eje que se ha

construido por reiteracion.

Unidad arquitecténica-Plan de organizacion
La arquitectura arbdrea d vahlii posee seis fases de desarrollo y tres tipos de
reiteraciones. La unidad arquitectonicaRlevahlii esta conformada por ejes de cuatro
niveles o categorias: Al, A2, A3 y A4 (Tabla 5). La diferenciacion topolégica de cada
uno de los ejes no es tarea facil, y menos en arboles de construccién simpddi&a como

vahlii. Sin embargo el investigador debe identificar cada categoria de acuerdo a los
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rasgos morfolégicos, anatdmicos y funcionales. En este caso, los ejes Al corresponden al
eje principal o tronco; los ejes A2 corresponden a las ramas principales, los ejes A3 son
las ramas secundarias y los ejes A4 son las denominadas ramitas de corta extension.

El orden, la jerarquia y la disposicion de los ejes, asi como la presencia y el tipo
de reiteracion se explican en forma de texto descriptivo en cada una de las fases de
desarrollo. Con un diagrama arquitectonico esquematico se ilustra para cada fase, de
manera que ayude al lector a comprender mejor la arquitectura arb&ezatiéi.

No se puede hablar de la existencia de limites de altura cuando se describen las
diferentes fases del desarrollo arquitectural, porque de acuerdo a las investigaciones de
Hallé et el (1978) y Vester (1997) no existe una relacion estricta entre las dimensiones
del arbol y las caracteristicas arquitecténicas del mismo. De acuerdo a lo anteriormente
expuesto, este trabajo presenta solo rangos de alturas para cada fase de referencia. La
dinAmica de crecimiento d®. vahlii se presenta en diagramas que muestran desde el
momento en que establecen los individuos como plantulas, pasando luego por juveniles,
después por arboles maduros, hasta llegar a la etapa final de arboles senescentes.

Plantula. Fase 1.La primera fase del plan arquitectonico corresponde a todos los
individuos deBuxus vahlli que han iniciado su desarrollo inmediatamente después de
germinar. Se caracteriza por exhibir un eje epicotiledonario (A1) vertical y ortétropo, sin
ningun tipo de ramificacion y sin ningun tipo de curvatura. En esta fase se registraron
individuos con alturas de hasta un maximo de 0.2 m en la poblacion de Rincén y 0.25 m
en la poblacion de Guajataca. Los ejes ortdtropos de estos individuos llevan hojas
simples, enteras, mas largas que anchas, con filotaxia opuesta y decusada. Se observaron
yemas axilares muy pequefias localizadas entre la base de cada hoja y el eje principal. Las

hojas de la parte proximal del eje Al caen rapidamente dejando una cicatriz; soélo las

26



hojas ubicadas en la parte distal del eje A1 se mantienen durante esta fase. El crecimiento
es ritmico e indeterminado (Fig. 28).

Plantula. Fase 2:Durante esta fase el eje principal contindia con su crecimiento
ortotrépico en direccion vertical, pero en la parte mas distal el eje A1 comienza a formar
una curvatura indicando g vahlii esta construyendo su primer eje mixto. En esta fase
no se presenta ningun tipo de ramificacion. Las alturas registradas para estos individuos
fueron de hasta 0.3 m para la poblacion de Rincon y 0.4 m para la poblacién de
Guajataca. Al igual que en la fase anterior, los ejes mantienen su ortotropia y filotaxia. La
forma de la hoja sigue siendo mas larga que ancha.

Las cantidad de hojas en el eje A1 es mayor que en la fase anterior; se observan
hojas desde antes de la curvatura hasta su parte distal. El crecimiento de todo el eje es
ritmico e indeterminado (Fig. 29).

Plantula. Fase 3: Esta fase corresponde a arboles del futuro o arboles potenciales.
El extremo distal genera su primera ramificacién acroténica (Fig. 30). En este momento
los individuos mantienen alturas similares a las de la fase anterior, ganando sélo unos
pocos centimetros de altura en su extremo distal. Poco después de surgir la primera
ramificacion comienzan a aparecer mas ramificaciones cortas a lo largo del eje Al (Fig.
31A). Estas ramificaciones corresponden a ejes A3 (ejes ortétropos no mixtos) los cuales
tiene un tiempo de vida corto y sufren cladoptosis. Una de las ramificaciones, la que se
encuentra ubicada en la parte mas proximal del eje Al, no sufre cladoptosis y continda
con su desarrollo manteniendo un crecimiento ritmico e indeterminado (Fig. 31B); esto se
debe a que tal eje tomara la funcion y posicion del eje Al (formaciéon del tronco

simpaodico deB. vahli). En este momento se exhibe claramente el primer evento de
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reemplazo de ejes mixtos & vahlii (Fig. 32A y B). Este nuevo eje de reemplazo,
muestra el mismo comportamiento descrito en las fases 1y 2.

En este momento las plantas observadas han alcanzado hasta 0.45 m de altura en
la poblacion de Rincon y 0.6 m en la poblacion de Guajataca; cada planta exhibe el
disefio basico de construccion simpodica a partir de ejes mixtos orttropos, los cuales se
mantiene durante toda la vida de la planta (Fig. 31).

Arbol juvenil. Fase 4: Corresponde a una fase de transicion entre arboles
potenciales y arboles del presente. Una secuencia simpddica formada por ejes mixtos de
reemplazo le dan la forma vertical al tronco. Todos los ejes de construccion en esta fase
son ortétropos y en la medida que el arbol gana altura, las ramificaciones proximales van
muriendo dejando un tronco desnudo. Se forman los primeros ejes A2 en la parte superior
del arbol. Estos ejes se comportan como ejes mixtos ortotrépicos; pueden llegar a ser ejes
muy largos y tienen la funcién de formar la copa del arbol (Fig. 33). Todos los ejes que
forman la copa llevan hojas més anchas que las encontradas en las tres primeras fases de
desarrollo. Hacia la parte proximal del eje A1 eventualmente pueden desarrollarse ejes
A2, los cuales no presentan un tiempo de vida tan extenso como los ejes A2 que forman
la copa.

Se observaron individuos en esta fase de hasta de 1.8 m de altura en la poblacién
de Rincén y hasta 2.5 m de altura en la poblacion de Guajataca. Las copas de los arboles
en la poblaciéon de Rincén son mas amplias y alargadas que las copas de la poblacién de
Guajataca; en esta Ultima, las copas exhiben una forma mas ovalada-circular. Las
estructuras reproductivas se disponen sobre los ejes A2 y A3, pero sblo se observaron

estructuras reproductivas para esta fase en la poblacion de Rincon (Tabla 5).
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Arbol maduro. Fase 5: Corresponde a los arboles del presente. El arbol ha
construido la mayoria de sus ejes de relevo Al que conforman el tronco. El tronco exhibe
una apariencia externa relativamente alineada, la cual se debe al engrosamiento de la
corteza y a la formacion de estrias longitudinales que ocultan la construccion simpddica
por ejes de relevo. Solo una observacion detallada y el conocimiento de las fases de
construccion previas, permiten diferenciar & vahli, un tronco construido
simpdodicamente por la superposicion de ejes mixtos Al. En la medida en que el arbol va
madurando, se hace mas recto el tronco y se engrosa mas su corteza, lo que le da la
apariencia externa monopodial (Fig. 34). Esta caracteristica de la construccién es muy
evidente en el bosque de Guajataca, donde los arboles superar los 6 m de altura y tienen
didmetros mayores. Sobre los ejes A2, A3 y algunos ejes Al se forman ejes ortétropos de
corta longitud y de entrenudos cortos, que corresponden a ejes A4.

La copa en los arboles maduros se forma por la aparicion de varios ejes Al con
direccién de crecimiento vertical. Cada uno de estos ejes tiene una funcion similar a la de
los ejes Al que formaron el tronco (crecimiento en altura y formacién de nuevos ejes).
Este comportamiento corresponde a una estructura polidrquica y predomina en la
madurez y senescencia del arbol. La copa del arbol alcanza su maximo desarrollo
mediante reiteraciones adaptativas desarrolladas sobre los gjgsi\fienen la funcion
de competir por los espacios disponibles en el dosel. En algunos casos los' ges Al
provienen de una reiteracion, pueden ser muy largos o muy cortos, dependiendo de su
posicion o de la distancia que tengan que extenderse para conseguir mayor acceso a luz
solar. La cantidad de ejes A4 aumenta y se desarrollan a partir de los ejes A3. La
aparicion de estructuras reproductivas esta presente en ejes A2 y A3 tanto en el bosque de

Rincén como en el bosque de Guajataca.
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Las reiteraciones adaptativas Bnvahlii pueden ser parciales o totales. En el
bosque de Rincon predominan tanto las reiteraciones parciales como las totales
(repeticién de todo el modelo arquitecténico). En algunos casos es posible observar
reiteraciones herbaceas (reiteraciones que exhiben la primera fase de desarrollo) En el
bosque de Guajataca predominan las reiteraciones totales. Los arboles en el bosque de
Rincén pueden alcanzar alturas entre 4 y 5 m (raramente 6 m); en el bosque de Guajataca
alcanzan alturas de 6 a 8 m (raramente superan los 10 m).

Los arboles del presente (Fig. 35) desarrollan extensamente su copa a partir de
ejes ramificados A2. Sobre los ejes Al y A2 se disponen todas las posibles reiteraciones
gue conforman la estructura arquitecténicaBdevahlii. La conformacién de la copa
muestra diferencias entre las dos poblaciones estudiadas. En la poblacién de Rincon se
observa que la copa forma laminas que se extienden ocupando la mayor cantidad de
espacio; en tanto que en la poblacion de Guajataca se observa que la copa ocupa menos
espacio lo que le da la apariencia de embudo.

Arbol senescente. Fase B6Corresponde a los arboles del pasado (Fig. 36). El
arbol entra en un largo periodo de decadencia. Las reiteraciones herbaceas se hacen
frecuentes sobre ejes A2. Las reiteraciones prolépticas aparecen a lo largo del eje Al.

Una caracteristica notable de los arboles del pasado es que la muerte de sus ejes
ocurre en sentido descendente, lo que significa que los ejes van muriendo desde su parte
mas distal (la copa) hasta la base del tronco. En lo que se refiere a los individuos de la
poblacion de Rincén, las reiteraciones prolépticas alcanzan un gran desarrollo y la copa
puede ampliarse bastante; sin embargo, la muerte del arbol es irreversible y las
reiteraciones soOlo se mantienen mientras muere lentamente el eje Al. Sobre las

reiteraciones existentes, se forman nuevas reiteraciones y sobre éstas, otras mas; esta
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sucesion de reiteraciones se conoce como “complejo reiterado” y es una caracteristica de
B. vahlii para su ultima fase de vida
En los individuos de la poblacién de Rincon la aparicién de reiteraciones a lo

largo del eje Al es bastante frecuente. Cuando el eje A1 muere, todas las reiteraciones
dispuestas sobre este eje también mueren. En los individuos de la poblacién de Guajataca
la situacion es diferente, no se observaron reiteraciones prolépticas a lo largo del eje Al.
La copa de cada individuo no se extiende sino que asume la forma de un embudo. La
muerte del arbol ocurre subitamente y cae o es desplazado por las copas de otros arboles

cercanos.

Modelo arquitectonico
En su ambiente naturBluxus vahliicrece de acuerdo al modelo arquitecténico de
Champagnat (Hallet al, 1978). Los individuos que conforman las poblaciones de
Rincén y Guajataca se construyen de acuerdo a las siguientes caracteristicas que
conforman el modelo citado:
1. Arboles poliaxiales (ramificados).
2. Ejes vegetativos no equivalentes (ejes mixtos pero diferenciados entre tronco
y ramas.
3. Ejes mixtos totalmente ortotropicos.
4. Superposicién simpodica de ejes mixtos ortétropos y con filotaxia opuesta
decusada.
5. Inflorescencias axilares que no afectan el crecimiento del meristemo apical.
6. Inflorescencias cimosas.

7. Reiteraciones prolepticas, traumaticas, adaptativas.
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DISCUSION

Si se evalla la arquitectura como una ciencia desde la perspectiva de la biologia y
de la ingenieria, es facil darse cuenta que no se puede comparar la arquitectura de un
arbol con la arquitectura de un edificio; aunque la perspectiva de valoracion en cuanto al
andlisis de un disefio si puede tener el mismo sentido. SeguneHallé(1978), la
arquitectura arbérea no se termina como cuando se termina un edificio a partir de un
plano, porque la esencia de la arquitectura arbGrea esta en el cambio. Por eso, una especie
puede mantener el mismo modelo arquitectonico durante todas las etapas de desarrollo
(desde plantula hasta arbol maduro), o exhibir diferentes modelos arquitectonicos durante
su desarrollo.

Tratar de identificar el modelo arquitectonico de una especie basado en la
observacién de un arbol es un trabajo dificil debido a la gran variabilidad estructural de
las plantas (Edelin, 1991). Se requiere por lo tanto, observar y analizar todas las fases que
conforman el desarrollo arquitectonico de una especie. En el caBaxds vabhliiel
analisis observacional de cada fase permiti6 comprender tanto el disefio arquitectonico
como los eventos jerarquicos de construccion desde plantula hasta arbol senescente.
Modelo y arquitectura arbdrea de Buxus vahlii en los bosques de Rincon y
Guajataca

Buxus vahliidesarrolla su arquitectura arbérea siguiendo una misma jerarquia de
construccion. En los dos bosques estudiados se desarrollaron cuatro niveles de ejes que
conforman la unidad arquitecténica (Al, A2, A3 y A4). Independiente del tipo de bosque

(costero o karstico) y de las condiciones ambientales, todos los individuos de la especie
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crecen conforme al modelo de Champagnat. Este comportamiento esta en concordancia
con Hallé (1971, 1978) quien indica que el plan arquitecténico de una especie es una
caracteristica que se mantiene constante y estable a lo largo de la vida de la planta.
Aunque se encontré6 que existen diferencias en los rangos de altura que alanzan los
individuos durante las distintas fases de construccién, este parametro no afecta el modelo
ni la arquitectura de la planta. Este comportamiento es consecuencia de las variaciones
impuestas por el ambiente (Hallé, 1978) y porque no se pueden establecer relaciones
entre la arquitectura y las dimensiones del arbol (H#lbd, 1978; Vester, 1997). Otras
diferencias observadas en la arquitectura Bdevahlii en los dos bosques, estan
relacionadas con el desarrollo de la copa y las reiteraciones. Estas diferencias se tratan de
forma separada en los siguientes parrafos.
Alturas de los arboles

Durante la descripcion de cada una de las fases de desarrd@lovadlii, se
encontraron diferencias entre los rangos de altura para los individuos del bosque de
Rincén vy los individuos del bosque de Guajataca. Como se citd anteriormente, no hay
relaciones establecidas entre las dimensiones y la arquitectura de una arbol; sin embargo,
para efectos de este estudio se puede proponer explicaciones para las diferencias
encontradas en el parametro de altura del arbol entre las poblaciones. Hay dos factores
que afectan la altura de un individuo Bevahlii. El primero esta relacionado con la
altura del dosel conformada por las distintas especies que comparten el bosque. El
segundo esta relacionado con la disponibilidad de espacio dentro del sotobosque (Figs. 37
y 38).

En términos generales la altura del dosel en el bosque costero de Rincon es muy

homogéneo dando la apariencia de un manto continuo que varia de 2.5 m hasta 6 m de
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altura aproximadamente (Fig. 7); en tanto que el dosel en el bosque de Guajataca es mas
heterogéneo en su apariencia y la altura es superior a los 6 m (Fig. 8). Por lo tanto, cada
ejemplar deB. vahlii tiene que competir por la radiacion solar de forma distinta. En el
bosque de Rincén cada ejemplar sélo debe superar los 2.5 m y tendrd acceso a la luz del
sol, en tanto que los individuos del bosque de Guajataca deben crecer por encima de los 6
m para competir por la luz. Por lo tanto cada poblacién tiene exigencias diferentes lo que
se refleja en alturas de crecimiento de cada una de las fases de desarrollo.

En segundo lugar, la cantidad de espacio disponible en el sotobosque es diferente.
En el bosque de Rincén se observaron mas espacios abiertos que en el bosque de
Guajataca; esto significa, mas espacio disponible para capturar luz y menos competencia
entre los individuos que forman la poblacién del bosque. En Guajataca, las condiciones
son diferentes; se observé una mayor diversidad de especies (ver Carrero, 2001), menos
espacio disponible para acceder al recurso luz y mayor competencia entre las especies del
sotobosque.
Formacion de la copa

El evento de formacion de la copa del arboBerus vahliiocurre desde la etapa
juvenil. Aunque la estructura arquitectdnica que origina la copa (ver fases de desarrollo)
es la misma para los individuos que crecen el en bosque de Rincén como para los que
crecen en el bosque de Guajataca, tanto la forma como la distribucion espacial de la
superficie de las copas es diferente en cada poblacion (Fig. 39). Seguet ldhl|£978)
los modelos de copa varian dentro de un limite de posibilidades representadas por la
relacion superficie / volumen y la eficiencia fotosintética del organismo. La poblacién de

Rincén se comporta de acuerdo al modelo de “superficie lamyn&” poblacion de
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Guajataca se comporta de forma intermedia entre los modelos de cépaibudo”
(Fig. 40).

Un modelo de copa laminar indica que el organismo utiliza mas cantidad de
espacio y tiene mayor posibilidad de interceptar radiacién solar, en tanto que un modelo
de copa o embudo indica que el organismo esta limitado en la disposicién de espacio y en
la captura de luz. Desde la perspectiva arquitectdnica, las causas de este comportamiento
de las copas estan relacionadas a factores ecolégicos y ambientalest(BallE978).

Uno de éstos es la disponibilidad de radiacion solar. La poblacion de Rincon esta
localizada a nivel del mar, muy cerca de la costa (Fig. 7); en estaBovetlii vive

sobre colinas de poca altura (ver mapa topografico, Cuadrangulo Rincén, 1966) en las
gue la radiacién solar es constante la mayor parte del dia. La poblacion de Guajataca
(Fig. 8) esta ubicada en una zona montafiosa (ver mapa topografico,Cuadrangulo
Quebradillas, 1972) sobre la cual la mayor cantidad de radiacion solar se recibe durante
la primera o la segunda mitad del dia, dependiendo de la época del afio. Otro factor es la
temperatura. De acuerdo a la informacion climatoldgica disponible (Tablas 2, 3y 4), se
cuenta con una temperatura mayor en el bosque de Rincén, que en el bosque de
Guajataca. Con respecto a la precipitacion, si existen datos climaticos que demuestran
gue el bosque de Rincén llueve menos que en bosque de Guajataca y por lo tanto, en este
ultimo, la humedad relativa debe ser considerablemente mayor con respecto al bosque de
Rincén. Tal como se discutié anteriormente, es posible que la cercania a la costa vs. area
de montafa esté relacionada con las diferencias en la temperatura.

Los factores ambientales anteriormente sefialados afectan de forma diferente la
respuesta de los vastagos durante el evento de formacion de la copa y la altura maxima

gue puede alcanzar un arbol. Tal como lo expres6 Longman (1978) “Esta establecido que
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la extension de los vastagos puede ser profundamente modificada por el fotoperiodo y
por la temperatura y ademas queda claro que los dos factores a menudo muestran fuerte
interrelacion entre ellos”.

Densidad de la poblacion en cada bosque

No se dispone de informacién sobre el estado de conservacién o edad del bosque
de Rincon, en tanto que para el bosque de Guajataca se sabe que a partir del afio 1943 fue
cedido al Departamento de Recursos Naturales; por lo tanto, se considera que este bosque
se conserva mejor que el bosque de Rincén. Otro factor que puede afectar la dinamica
sucesion boscosa son los fendmenos ambientales. El impacto de huracanes puede afectar
de forma diferente la dinamica de sucesion ecoldgica en los bosques de Rincon y de
Guajataca.

Se puede teorizar que en el bosque de Guajataca, las condiciones topogréficas
permiten mantener poblaciones mas antiguas donde se presenta mayor numero de
individuos por area cuadrada. En este caso, la muerte de los individuos se debe a la
competencia generada por la densidad de especies (H. M. Vester, com. pers.). A mayor
competencia, menos espacios hay disponibles para captura de luz y por lo tanto los
arboles forman copas conicas. Algo diferente ocurre en el bosque de Rincon.
Probablemente la sucesién boscosa de esta area sea mas reciente y por ende la densidad
de individuos por metro cuadrado es menor. En este caso, la muerte de los individuos no
se debe a competencia por la luz (H. M. Vester, com. pers.). A menor competencia, mas
espacios disponibles hay para captura de luz y por lo tanto los arboles forman copas
laminares.

Es posible que a medida que el bosque de Rincon madure y la densidad de

individuos aumente, los ejemplares Blevahlii se vean presionados a competir por la
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radiacion solar y dejen de formar copas laminares para empezar a exhibir copas mas
conicas.
Control apical

El analisis del programa de desarrolloBieus vahlimostré que la construccion
de nuevos ejes ocurre desde la parte distal hacia la parte proximal del eje base (ver fases
1y 2) y corresponde a una ramificacion acrotonica. El crecimiento de la planta ocurre por
el desarrollo de unidades de crecimiento (UC). So6lo se produce una unidad de
crecimiento durante cada “episodio de crecimientdha ramificacion sélo ocurre
después de que ha construido y desarrollado totalmente una UC, y dicha ramificacion se
localiza debajo de la penultima UC. La forma en que se regula la producciéon de ramas
indica la influencia del meristemo apical de la UC recién formada, sobre el desarrollo de
las futuras ramificaciones. Este tipo de control se denomina “control apical” y es parte
esencial del programa de construccién arquitecténica de Buxus vahlii
La arquitectura arbo6rea aplicada al manejo de Bixus vahlii

La muerte de un arbol es un evento ciclico y renovador dentro de la dinamica de
un bosque natural. En el casoRlexus vahliise establecié que la muerte un arbol ocurre
desde la copa hacia la base, pero, no se conocen los factores que llevan a la muerte de
cada individuo. Durante los trabajos de campo se observd que los individuos senescentes
presentaban sintomas de enfermedades (observacion de manchas oscuras en diferentes
niveles de ejes). Si se logra establecer en el futuro, la existencia de relaciones entre la
senescencia de los individuos y la aparicion de enfermedades, podria utilizarse la
arquitectura arbérea como herramienta para identificar los individuos en su fase de
decadencia y aplicar algun tipo de plan de manejo (Hallél., 1978; Vester, 1997,

2002).
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Como resultado del analisis arquitecténicoBlexus vahliise establecié que la
fase final o senescente de los individuos en el bosque de Rincon esta determinada por la
aparicion de reiteraciones prolépticas a lo largo del eje Al. Este comportamiento no es el
mismo en Guajataca, donde los individuos maduros forman complejos reiterados antes de
morir.

El hecho de que no ocurran reiteraciones prolépticas a lo largo del eje Al en el
bosque de Guajataca, tal como si ocurren en el bosque de Rincén, se explica porque las
condiciones de luz y radiacion solar en el sotobosque de Guajataca son muy limitadas
debido a la presencia de un dosel muy denso y a una mayor riqueza de especies (Carrero,
2001).

Identificar las fases finales de desarrolloBlexus vahliien los individuos del
bosque de Guajataca, puede ser un trabajo dificil si los oficiales de manejo del bosque
forestal no tienen conocimientos sobre arquitectura arbérea. Sin embargo, el contenido de
este trabajo proporciona las bases necesarias para que los interesados en la conservacion
integren los conceptos de analisis arquitectural en su programa de manejo y
conservacion.

La arquitectura arborea puede ser utilizada como herramienta de aprendizaje en
los programas de educaciéon ambiental y conservacion de ecosistemas. Se pueden realizar
guias de campo donde se ilustre la arquitectura de la especie en sus diferentes fases de tal
forma que el lector pueda utilizar este concepto en la identificacion de ejemplares de
Buxus vahlily cuando encuentre una planta, no lo corte, maltrate o extraiga de su habitat.
Efecto del viento

El desarrollo arquitectonico (tal como se discutio en los capitulos anteriores) esta

genéticamente programado. Fendmenos ambientales como el viento, no modifican el
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desarrollo arquitecténico, pero si pueden incidir en la direccién de crecimiento. En otras
palabras, si el viento ejerce presion sobre la copa de un arbol, hace que sus ejes se
inclinen a favor de la direccién del viento. Uno de los efectos de esta tipo de presiones
ejercidas por el ambiente es la aparicion de reiteraciones adaptativas, las cuales son una
respuesta ecoldgica antes las condiciones del medio que le permiten al arbol mantener su
estabilidad y continuar con el desarrollo de su programa arquitecténico.

La desecacion causada por el viento es otro factor que puede afectar el desarrollo
de los ejes (Barthélémy y Hallé, 1991). La muerte de los ejes provoca una respuesta
rapida de la planta formando nuevos ejes en procesos de reiteracion. Este tipo de
reiteraciones son adaptativas y pueden jugar un papel determinante en la formacién de la

copa de los arboles ((Barthélémy y Hallé, 1991; Vester, 1997), (Fig. 41).
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CONCLUSIONES

El modelo arquitecténico y el desarrollo de la arquitectura arborBaxdes vahlii
es la misma en el bosque costero de Rincon y en el bosque karstico de Guajataca. La
unidad arquitectonica esta conformada por cuatro clases de ejes y toda la planta crece
conforme al modelo de Champagnat, el cual esta construido por ejes mixtos totalmente
ortotropicos.

La construccion de copas sigue el mismo patrén arquitecténico en los dos bosques
analizados. Sin embargo se encontraron diferencias en cuanto a la distribucion espacial
de las copas, las cuales son originadas por factores ambientales.

Los rangos de altura encontrados pRuxus vahliison diferentes debido a las
condiciones de cobertura de dosel que es compartido con otras especies. Cuanto mas alto
sea el dosel del bosque, més altura deberan desarrollar los individBovatdii para
competir por la luz.

Las reiteraciones traumaticas fueron observadas recurrentemente en los
ejemplares juveniles de fases 1 y 2 de desarrollo en el bosque de Rincén. Aunque la
capacidad de reiteracion @ vahlii le permite sobrevivir a la pérdida de ejes a muy
temprana edad, este tipo de reiteraciones confirma lo argumentado por Carrero (2001) y
Kolterman y Breckon (1993) al sefialar que uno de los peligros que erBrarghlii en
el bosque costero de Rincon es la falta de proteccion y el transito de personas en este

ecosistema.
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RECOMENDACIONES

Se debe continuar con los estudios de arquitectura arbdrea particularmente con las

especies nativas que conforman los diferentes ecosistemas de Puerto Rico.

Se recomienda realizar el analisis arquitectonico con otra especie de la familia
Buxaceae para conocer si crece de acuerdo al modelo de Mangenoe{Hdll®78) o
de acuerdo al modelo de Champagnat, tal como se establecié en el presente estudio; o si

por el contrario, se presenta otro modelo arquitectonico para esta familia.

Se deben realizar estudios interdisciplinarios que involucren la arquitectura
arbérea como un componente de analisis en la evolucién de un ecosistema, o0 en los

procesos de restauracion en Puerto Rico.

Integrar el concepto de arquitectura arb6rea a los programas de manejo y
conservacion de manera que puedan ser aplicados en los trabajos de educacion ambiental
con la comunidad que vive en &reas cercanas al habifatpdes vahliiy pdablico en

general.
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Tabla 1. Cantidad de individuos observados en cada una de las areas de muestreo.

Localidad | Plantulas Juveniles Jovenes Maduros Senescentes
Rincon 5 10 9 9 7
Guajataca 5 10 9 9 7

Tabla 2. Informacion climatoldgica del municipio de Rincén. Tomado de:

http://www.sercc.com/climateinfo/historical/histalcpr.ntmlOct- 2008.

Jan Feb Mar Apr May Jun Jul Aug Sep Oct Nov Dec Annual

Average 85.3 85.3 85.6 86.2 875 88.6 89.5 89.2 89.3 88.8 87.5 85.5 87.4
Max.
Temperature
(F _
Average Min.| 66.0 66.5 66.9 68.6 71.0 720 72.2 71.7 715 70.1 69.9 68.0 69.5
Temperature
(]
Average 1.64 168 1.75 3.15 569 553 7.33 844 6.47 6.18 3.35 2.37 53.59
Total
Precipitation

(in.)

Tabla 3. Informacién climatolégica del municipio de Guajataca. Tomado de:

http://www.sercc.com/climateinfo/historical/histalcpr.htmlOct- 2008.

Jan Feb Mar Apr May Jun Jul Aug Sep Oct Nov Dec Annual

Average 3.82 3.06 410 6.17 9.71 7.42 515 7.11 851 8.15 6.58 4.33 74.12
Total

Precipitation

(in.)
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Tabla 4. Informacién climatoldgica del municipio de Guajataca. Temperatura

tomada del municipio de San Sebastian. Tomado de:

http://www.sercc.com/climateinfo/historical/histalcpr.htmlOct- 2008.

Jan

Mar Apr May Jun Jul Aug Sep Oct Nov Dec Annual

Average 87.6 87.8 88.8 89.8 90.7 91.6 921 926 923 91.7 89.7 87.8 90.2

Max.
Temperature

(F)

Average 60.5 60.5 62.0 63.6 66.3 67.4 674 676 66.9 66.6 650 62.4 64.7

Min.
Temperature

(F)

Tabla 5. Descripcion de los ejes que conforman la unidad arquitectorBeae vahlii.

Nivel Naturaleza Filotaxia Simetria Sexualidad

Al simpaodico mixto  decusada radial No

A2 monopodico / decusada radial si, axilar
simpo6dico mixto

A3 monopaodico decusada radial si, axilar

A4 monopodico decusada radial No
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FIGURAS
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Figura 1. Algunos tipos de ejes analizados en arquitectura arbérea. A: Eje ortotropo con filotaxia
opuesta y decusada. B: Vista superior de la filotaxia opuesta y decusada. C: Eje ort6tropo con
filotaxia en espiral. D: Eje plagiotropo con hojas dispuesta en plano horizontal. E: Vista frontal
del eje plagiotropo. F: Eje con crecimiento ritmico. G: Modelo arquitecténico.
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Figura 2. Ejes mixtos. A: Eje inicialmente ortdtropo y después plagiotropo distalmente. B: Todos
los ejes ortotropicos, pero inclinandose secundariamente por gravedad. C: Todos los ejes
plagiotropos, pero secundariamente erectos.
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Figura 3. Modelo de Corner. A: Arecaceae. B: Caricaceae C: Iconografia del modelo de Corner.
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Figura 4. Modelo de Holttum. ACorypha elataTomado de:
http://www.tahitiheritage.pf/template.php?page=figigp&id_fiche=202Ene-08).

B: Iconografia del modelo de Holttum.
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Figura 5. Modelo de Troll. ADelonix regia B: Iconografia del modelo de Troll.
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Figura 7. A, B: Bosque costero de Rincdn en el municipio de Rincén.
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Figure 8. Bosque Estatal de Guajataca en el muaidipilsabela.
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Figura 10. Banderas de identificacion para ejemgpldeeBuxus valhiien el bosque de
Rincoén.
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Figura 11. Banderas de identificacion para ejemplares de Buxusinighores a 50 cm,
en el bosque de Guajataca.
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Figura 12. A: Yema terminal, localizada en la punta del eje de Buxus vabhlii. B: Primordio foliar
(flecha) mostrando la disposicion de hojas opuesta y decusadas (MER). C: Eje elongado.
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Figure 13. A: Yemas laterales en el ejeBdexus vahlii. B: Imagen ampliada de las yemas
laterales (MER).
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Figura 14. Forma eliptica del un eje de Buxus vdtbie el diagrama del corte transversal de un
segmento del eje acompafiado de la imagen del corte transversal visto en microscopio compuesto.
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Figure 15. A: Representacion diagramatica de un fiton en Buxus vabhlii. B: Representacion
diagramatica de un metdmeronvahlii.
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Figura 16. Crecimiento ritmico. A: Periodo de actividad o rebrote. B: Yema apical en periodo de
descanso.
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Figure 17. Unidad de crecimiento Baxus vabhlii Note la diferencia en las distancias de los
entrenudos.
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Catafilos

Escamas

B

Figure 18. A: Porcién superior de la unidad de crecimiento. B: Porcién inferior de la unidad de
crecimiento, con escamas y catafilos.
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Figure 19. A-E: Secuencia de desarrollo de una unidad de crecimiento en Buxus vahlii
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Figura 20. Estructuras de cierre en una yemaslaterBuxus vahlii.
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Figura 21. Series de yemas laterales de Buxus vahlii (MER).
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Figura 22. Tricomas que protegen la base de lasy&taales (flecha).
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Figura 23. Formacién de una rama proléptica a pdetiina yema lateral en
Buxus vahlii (MER).
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Figure 24. Ramificacion acrotonica en Buxus vahlii
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Figura 25. Posicién de estructuras reproductivaseBly eje floral mostrando
crecimiento determinado. Material de herbario obtenido de MAPR, Universidad de
Puerto Rico — Recinto de Mayagiiez. A: G. Carrero R. 161. B: A. Gonzalez M & R. Seda

2292
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Figura 26. Reiteracion en Buxus vahlii
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Eje reiterado

Pérdida de una
Al

parte del eje

Figura 27. Reiteracion traumatica.
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Figura 28. Plantula, Fase 1. A: Iconografia de plantula de Buxus faliiagrama
arquitectonico estructural. El arco en la parte superior del diagrama representa el eje
foliar. C: fotografia de la planta en su habitat.

77



sl e

Figura 29 Diagrama arquitectonico de una planBulaus vahlii en Fase 2. Note como el
eje se curva en su parte distal.
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Figura 30. Diagrama arquitectonico de una plantula de Buxus eatiéase 3. Note la
primera ramificacion acrotonica.
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Eje en crecimiento

Figura 31. Diagrama arquitectonico de una plantula de Buxus ealiiase 3. A:
Surgimiento de nuevos ejes (flechas discontinuas). B: Desarrollo del eje mas proximal
(flecha continua)
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Nuevo eje de remplazd))

Figura 32. Diagrama arquitectonico de una plantula de Buxus ealitase 3. A, By C:
Desarrollo del segundo eje mixto. X= ejes muertos
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Figura 33. Diagrama arquitectonico de una planta juvenil. Las letras en mayuscula
representan las diferentes categorias de ejes. X= ejes muertos.
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Figura 34. Corteza del tronco de Buxus vabhlii.
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Figura 35. Arbol del presente. Los circulos representan las reiteraciones.
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Reiteraciones

Figura 36. Arbol del pasado. Note como el arbol presenta gran cantidad de ejes muertos
(X) en su copa. Se presentan reiteraciones prolépticas en el tronco del arbol.
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Figura 37. Densidad de plantas en el bosque de Rincon. Note como existe espacios entre
las especies que conforman el sotobosque. También es posible apreciar la visibilidad y la
radiacion solar que llega hasta el piso del bosque.
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Figura 39. Densidad de plantas en el bosque de Guajataca. Note la poca disponibilidad de
esapacios en el sotobosque. Hasta el suelo del sotobosque llega poca radiacion solar en
comparacion con el dosel.
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Figura 39. Formas de la copa de Buxus vahliBosque de Rincon. B: Bosque de
Guajataca
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Figura 40. Formas de copa segun los modelos de Hallé et al. (1978). En Rincon Buxus
vahlii exhibe el modelo H (Superficie Laminar); en Guajataca la especie presenta una
combinacioén de los modelos E (Copa) y G (Embudo).
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Figura 41. Accion del viento sobre la copa de los arboles. Note el cambio de direccion en
el eje principal y la formacion de reiteraciones adaptativas en la copa.
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APENDICE A

Glosario

Esta seccion proporciona la lista términos usados en arquitectura arbérea que se
aplicaron en este estudio. Las definiciones siguen a Hallé(@0aB) y Bell (1999).
Acrotonia: Produccién de vastagos o ramificaciones hacia la parte distal del eje principal
Arquitectura: Es la expresion genética, morfolégica y visible del desarrollo y
crecimiento de una planta.
Basitonia: Producciéon de vastagos o ramificaciones hacia la parte proximal o basal del
eje principal.
Catafilo: Hoja vestigial en la base de un eje
Cladoptosis: Pérdida de alguna parte de la planta por autopoda.
Decusada:Disposicion de las hojas en pares sobre un eje. Cada par de hojas forma un
Angulo recto con el par que le sigue.
Eje: Es la estructura de soporte de un 6rgano o complejo de 6rganos, tales como tronco,
eje foliar, eje floral etc.
Eje epicotiledonario: Corresponde a la seccion del eje que crece encima de los
cotiledones, después de la geminacion.
Hapaxantico: Es un eje floral o frutal, que se desarrolla con crecimiento determinado.
Jerarquico: Patron de organizacion, en el que todos los ejes del arbol estan
correlacionados y diferenciados.
Mesotonia: Produccion de véastagos o ramificaciones hacia la parte media del eje

principal.
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Modelo: Programa generalizado de crecimiento, el cual determina el cual determina las
fases arquitectonicas del arbol.

Monopodio: Un eje que se establece por un meristemo uUnico e indeterminado.

Ortotropia: Crecimiento de un eje en el cual, la disposicion foliar y la gravedada
produce una direccion de crecimiento vertical. Se presentan simetria radial en sus ejes.
Plagiotropia: Crecimiento de un eje en el cual, la disposicion foliar y la gravedad
produce una direccion de crecimiento horizontal u oblicuo. Se presenta simetria
dorsiventral en sus ejes.

Pleonantico: Es un eje floral o frutal, que se desarrolla con crecimiento indeterminado.
Poliarquico: Patron de organizacién del arbol, en el que todos los ejes son equivalentes y
funcionalmente independientes.

Prolepsis: Desarrollo de una rama lateral sélo después de un periodo de latencia de la
yema lateral.

Ramificacion: Es la apariciébn o la secuencia en la aparicion de las ramas que estan
determinadas por el modelo arquitectoénico.

Rebrote: Corresponde a un tipo de crecimiento primario rapido que ocurre en los
vastagos. Usualmente el color de las hojas durante este evento contraste con el follaje
existente.

Reiteracién: Producciéon de vastagos fuera de la expresidon normal del modelo
arquitectonico de un arbol. Las reiteraciones se pueden generar por factores ambientales,
como una respuesta ante dafios parciales o totales y como parte de la construccion de la
copa de los arboles.

Silepsis:Desarrollo de una rama lateral sin un periodo de latencia.
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