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CRECIMIENTO Y RAMIFICACION DE NOTHOFAGUS ALPINAY INoTHOFAGUS
oBLIQUA (NOTHOFAGACEAE) BAJO DIFERENTES CONDICIONES LUMINICAS

JAVIER PUNTIERI"?", CRISTIAN TORRES' y SOLEDAD GHIRARDI'

Summary: Growth and branching in Nothofagus alpina and Nothofagus obliqua (Nothofagaceae) under
different light conditions. Architectural traits of entire main branches and their growth units (GUs) were
assessed for trees of Nothofagus alpina and N. obliqua developed at three sites with different levels of
natural shading (low: roadside, intermediate: nursery, and high: understory). The hierarchical structure
of main branches was evaluated by means of: (1) the ratio between the diameters of the secondary
branches and that of the parent main branch, and (2) the angles formed between secondary branches
and main branches. Understory trees had GUs with less leaves and a thinner and shorter stem compared
to those of trees at the less shaded sites. These differences were less notable for more recently-extended
GUs. Branching systems became less hierarchical as they aged, but were not significantly different in
their hierarchical structure among sites. Main branches of understory N. alpina and N. obliqua trees may
develop for years by producing small and scarcely branched GUs. Main branches of N. obliqua trees tend
to develop less hierarchical branching systems and to be more negatively affected by shading than those
of N. alpina.

Key words: Architecture, branching pattern, hierarchies, growth unit, morphogenetic gradient,
Nothofagus alpina, Nothofagus obliqua, shade tolerance.

Resumen: Se compararon las caracteristicas arquitecturales de ramas principales completas y de sus
unidades de crecimiento (UC) en arboles de Nothofagus alpina y N. obliqua desarrollados en tres sitios
con diferente nivel de sombreo natural (bajo: banquina, intermedio: vivero, y alto: sotobosque). Se evalud
la estructura jerarquica de las ramas principales mediante: (1) la relacion entre el diametro de las ramas
secundarias y el de la rama principal portadora y (2) los angulos formados entre ramas secundarias y
ramas principales. Las ramas principales de los arboles del sotobosque presentaron UC mas delgadas
y cortas y con menos hojas y ramas que aquellas de los arboles menos sombreados. Estas diferencias
disminuyeron para UC extendidas mas recientemente. Con el incremento de la edad de los sistemas
de ramificacion, se observé una disminucion en el desarrollo jerarquico de los mismos, pero no se
evidenciaron variaciones notables en su jerarquia entre sitios. En ambas especies, las ramas principales
de los arboles de sotobosque pueden desarrollarse por afios produciendo UC cortas y poco ramificadas.
Las ramas principales de N. obliqua tienden a ramificarse en forma menos jerarquica y a perder vigor en
forma mas notable al desarrollarse en la sombra que las de N. alpina.

Palabras clave: Arquitectura, gradiente morfogenético, jerarquias, patrén de ramificacion, Nothofagus
alpina, Nothofagus obliqua, tolerancia a la sombra, unidad de crecimiento.

INTRODUCCION

La arquitectura de las plantas como disciplina se
centra en el estudio de los atributos de crecimiento
y ramificacion de las plantas que se encuentran
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genéticamente determinados y constituye un marco
de referencia en comparaciones intra- e inter-
especificas de la forma de las plantas (Hallé
et al., 1978; Tomlinson, 1987). Las variantes
arquitecturales de las especies actuales serian el
resultado de diferentes respuestas a presiones
de seleccion (Canham, 1988; Cao, 2001), de
modo que la probabilidad de que una especie
habite un sitio determinado estaria condicionada
por sus atributos arquitecturales intrinsecos y
sus variaciones intra-especificas (e.g. Oldeman,
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1989). Entre tales variaciones se encuentran
aquellas que resultan de cambios cualitativos en los
componentes estructurales de los individuos de una
especie durante su ontogenia; a dichas variaciones
se las conoce como gradientes morfogenéticos
(Barthélémy & Caraglio, 2007).

En plantas lefiosas con crecimiento ritmico, es
posible reconocer el gradiente morfogenético propio
de la especie en las variaciones de las caracteristicas
morfologicas de las unidades de crecimiento (UC;
plural UCs) de sus ejes, definiéndose a una UC
como todo segmento o porcion de un eje alargado
en forma ininterrumpida (Barthélémy et al., 1997,
Sabatier & Barthélémy, 1999; Passo et al., 2002;
Ishihara & Kikuzawa, 2009; Stecconi et al., 2010).
Entre estas caracteristicas morfologicas se incluyen:
longitud, didmetro, numero de nudos, filotaxis,
orientacion espacial y patron de ramificacion
(Guérard et al., 2001; Passo et al., 2002; Umeki
& Seino, 2003; Heuret et al., 2006; Guédon et al.,
2007; Calabria & Puntieri, 2008; Chaubert-Pereira
et al., 2009). El patron de ramificacion de los ejes,
es reconocido como uno de los componentes de
la arquitectura de una planta que poseen mayor
valor adaptativo (Tomlinson, 1987), aunque su
complejidad morfogenética plantea mas dificultades
en su evaluacion y cuantificacion que las restantes
caracteristicas mencionadas. En toda planta, un
sistema ramificado puede caracterizarse tanto por
las distribuciones espacial y temporal de las ramas
como por la diferenciacion de éstas respecto del
eje que las porta (Suzuki & Suzuki, 2009). Un
nivel de diferenciacion alto supone la existencia
de ejes especializados en funciones determinadas
(Puntieri et al., 2003; Suzuki & Suzuki, 2009). En
estudios ecologicos es frecuente que los sistemas
ramificados con alto nivel de diferenciacion entre
categorias de ejes se describan como sistemas
ramificados jerdrquicos (Pickett & Kempf, 1980;
Steingraeber, 1982; Stevens & Perkins, 1992; Fig.

1). El grado de desarrollo jerarquico de un sistema
de ramificacion puede analizarse en base a la
orientacion de crecimiento y al tamafo (medido,
por ejemplo, en diametro) de su eje principal
respecto de las ramas derivadas de éste; cuanto mas
similares son el eje principal y sus ramas en cuanto
a orientacién y tamafio, menos jerarquico es el
sistema ramificado.

Plantas de una misma especie pueden responder
a diferentes condiciones ambientales mediante
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Fig. 1. Esquemas de sistemas de ramificacion
enteramente simpodiales (por muerte del apice
de cada unidad de crecimiento) con diferente
estructura jerarquica, ambos constituidos por
unidades de crecimiento correspondientes a tres
afios. A: Sistema marcadamente jerarquico, con
las ramas laterales claramente divergentes y de
tamaino menor al del eje portador (acompafiado
por una flecha de trazos que indica la direccidon
de crecimiento). B: Sistema poco jerarquico,
en el cual cada unidad de crecimiento del eje
principal desarrolla ramas laterales escasamente
divergentes y de tamafos semejantes a las del
portador; en este caso, el eje principal (flecha de
trazos) adopta un desarrollo mas sinuoso por la
posicion de la rama que actia como relevo en cada
afno. En (B) la rama mas distal derivada del afio 1
continva la linea de crecimiento del portador, pero
queda subordinada por el mayor crecimiento de una
rama mas proximal (ver texto por detalles).

cambios en la expresion del gradiente morfogenético
de esa especie (Barthélémy & Caraglio, 2007;
Stecconi et al., 2010). La disponibilidad de luz
es uno de los factores que varian en forma mas
notable entre micrositios dentro de una comunidad
vegetal, y la capacidad de una especie para tolerar
diferentes niveles de sombra podria estar ligada a
sus atributos arquitecturales (Horn, 1971; Kiippers,
1994). Las plantas tolerantes a la sombra poseen
adaptaciones fisiologicas, anatdmicas, morfologicas
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y/o arquitecturales que les permiten persistir en esos
ambientes por periodos prolongados (e.g. Valladares
& Niinemets, 2007; Valladares and Niinemets,
2008; Coste et al., 2009). En otras plantas, por el
contrario, han evolucionado respuestas tendientes
a evitar los ambientes sombreados (e.g. Henry
& Aarssen, 1997; Schmitt et al., 2003; Franklin
& Whitelam, 2005; Charles-Dominique et al.,
2010). Entre las caracteristicas arquitecturales de
las plantas lefiosas que podrian estar sujetas a las
condiciones luminicas se encuentra el grado de
jerarquia de sus sistemas de ramificacion. Algunos
estudios acerca de los efectos de la sombra en el
desarrollo de las plantas lefiosas sugieren que, en
especies de baja tolerancia a la sombra, el sombreo
de un eje afecta negativamente tanto al numero de
ramas como al tamafio de las mismas respecto del
tamafio del eje que las porta, desarrollandose un
sistema ramificado mas jerarquico (Steingraeber
et al., 1979; Pickett & Kempf, 1980; Luken et
al., 1995; Day, 1998; Valladares & Niinemets,
2008; Valladares et al., 2011). Sin embargo, para
una especie muy tolerante a la sombra se han
encontrado sistemas ramificados mas jerarquicos
en sotobosque que en zonas abiertas (Charles-
Dominique et al., 2012). Este contraste entre
estudios podria explicarse por diferencias en
la forma de evaluacion del grado de desarrollo
jerarquico de los sistemas ramificados; ademas,
solo en el ultimo de los estudios citados se tomo
en cuenta el gradiente morfogenético de la especie
analizada. Las modificaciones en la estructura de
los ejes de las plantas bajo diferentes condiciones
luminicas pueden contribuir a explicar diferencias
de distribucion entre especies emparentadas (Horn,
1971; Delagrange et al., 2006; Seiwa et al., 2006;
Niklas 2007; Valladares & Niinemets, 2007).

Las especies arboreas patagénicas Nothofagus
alpina (Poepp. & Endl.) Oerst. (= N. nervosa (Phil.)
Krasser) y N. obliqgua (Mirb.) Oerst. (Familia
Nothofagaceae) estan estrechamente emparentadas
y comparten atributos morfo-arquitecturales y
ecologicos (Donoso, 2006a, b; Puntieri & Ghirardi,
2010). Por otro lado, sus diferencias arquitecturales
han sido poco estudiadas (ver Torres et al., 2009).
Si bien la tolerancia a la sombra de ambas especies
es descripta como intermedia a baja, N. alpina
es considerada mas tolerante a la sombra que
N. obliqua debido a la respuesta de sus aparatos
fotosintéticos a diferentes radiaciones incidentes

(Read & Hill, 1985; Donoso, 2006a, b). No
obstante, pueden encontrarse ejemplares juveniles
de ambas especies creciendo bajo el dosel de
bosques mixtos de Nothofagus (en el Parque
Nacional Lanin) y ejemplares de tamaios similares
en vivero (e.g. INTA Bariloche). Los objetivos del
presente estudio fueron determinar si el crecimiento
y la ramificacion de las ramas principales de estas
especies difiere al desarrollarse los arboles bajo
diferentes condiciones luminicas (en comunidades
naturales y en vivero) y si existen diferencias inter-
especificas en el desarrollo de las ramas principales,
luego de incorporar el componente de variacion
morfogenética. En base a la mayoria de los estudios
disponibles sobre esta tematica, se esperaria que,
con el incremento en el nivel de sombreo, las ramas
de los arboles de estas especies desarrollaran UCs
mas cortas y delgadas y menos ramificadas, y que
exhibieran un desarrollo mas jerarquico; también
cabria suponer que los efectos de la sombra fueran
mas notables en N. obliqua, por su menor tolerancia
a la sombra. Los resultados permitirian determinar
si los atributos arquitecturales de estas especies
guardan relacion con sus afinidades ecologicas y, en
definitiva, con sus distribuciones geograficas.

MATERIALES Y METODOS

Estructura basica de las ramas principales en
Nothofagus

En los arboles juveniles-adultos de Nothofagus,
las ramas principales (RP; plural RPs) son ejes
derivados del tronco que inician su desarrollo en
forma horizontal u oblicua, tienen larga vida (por
lo general mas de 20 afios), y portan ramas menores
(Fig. 2A; Puntieri et al., 2003). Cada UC de una RP
desarrolla, en el afio siguiente al de su extension, un
conjunto de ramas laterales cuyo tamafio aumenta
hacia el apice de la UC portadora (Fig. 2B). En
estas especies es muy frecuente que se produzca
la muerte del apice de una UC al finalizar el
alargamiento de la misma, de manera que el sistema
de ramificacion de las RPs es predominantemente
simpodial (Barthélémy & Caraglio, 2007). El
crecimiento longitudinal de una RP luego de la
muerte del apice de una UC se produce por el
desarrollo, en el periodo de crecimiento siguiente,
de una UC relevo derivada de una de las ramas de la
UC portadora (Fig. 1A; Puntieri & Ghirardi, 2010).
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Fig. 2. A: llustracién de un arbol de N. alpina como
los seleccionados para este estudio. Una rama
principal baja ha sido marcada con un rectangulo.
B: Vista superior de un segmento de una rama
principal de N. obliqua con tres unidades de
crecimiento, la mas proximal de ellas incompleta.
Los limites entre unidades de crecimiento estan
marcados con lineas gruesas y cortas. Se indican
los angulos formados entre dos unidades de
crecimiento sucesivas de la rama principal, a,
y entre una unidad de crecimiento de una rama
principal y una de sus ramas secundarias, [.
Los puntos de medicion de los diametros de
las unidades de crecimiento (D para las ramas
principales y d para las ramas secundarias) se
han indicado con flechas punteadas. Se indica la
formula para el céalculo de la suma de los diametros
de las ramas secundarias (2RS,) derivadas de una
de las unidades de crecimiento de la rama principal
(D1). Ver mas detalles en el texto.

Puede ocurrir, con baja frecuencia, el desarrollo
de un relevo axilar por muerte del dpice de una
UC sin que medie un periodo de reposo invernal
(rebrote intra-anual). Las restantes ramas derivadas
de la misma UC portadora se incluyen en otra
categoria de ejes denominada rama secundaria (RS;
plural RSs), aunque a menudo una o dos de estas
ramas divergen en forma poco marcada de la RP,
constituyendo ejes co-dominantes.
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Sitios y arboles de muestreo

Se seleccionaron arboles de N. alpina y N.
obliqua desarrollados en poblaciones naturales
localizadas en el area de Nonthué, al norte del
Lago Lacar, en el Parque Nacional Lanin (40° 08’
487 S, 71° 36° 49” O; 685 m s.n.m.; Argentina), y
arboles desarrollados en el Vivero Forestal del INTA
Bariloche (41° 07’ 23” S, 71° 14> 577 O; 791 m
s.n.m.; Argentina).

Los arboles de Nonthué habitan en un bosque
bien preservado de N. alpina, N. obliqua y N.
dombeyi, cuyo dosel esta formado por arboles de
mas de 1 m de didmetro de tronco, alrededor de 25
m de altura y mas de 50 afios de edad. La dinamica
de este bosque esta mayormente dictada por procesos
naturales: la regeneracion de las especies arboreas
tiene lugar principalmente debajo de los claros que
se forman en el dosel, aunque es posible encontrar
arboles con diametro del tronco menor a 30 cm
debajo del dosel. La evaluacion de la edad del tronco
de los arboles desarrollados debajo del dosel indico
que los mismos son mucho menores en edad que
aquellos que componen el dosel. Sobre las banquinas
a lo largo de la seccion de la ruta nacional 48 que
cruza esta area, se han generado condiciones para el
desarrollo de una franja de vegetacion desprovista de
dosel alto, constituyéndose un sitio adecuado para la
regeneracion de las especies de Nothofagus; alli se
encuentran arboles de edades variadas expuestos a
niveles de luminosidad altos. Se seleccionaron diez
arboles de N. alpina y diez de N. obliqua de entre 5
y 10 m de altura desarrollados debajo del dosel del
bosque dentro de un area de aproximadamente 20
ha. La densidad de estos arboles de sotobosque era
baja y los arboles seleccionados estaban separados
entre si y de otros arboles del sotobosque por mas de
10 m. Adicionalmente, se seleccionaron diez arboles
de cada especie desarrollados lo largo de 1 km de la
banquina de la ruta 48. Si bien la densidad de arboles
de la banquina era alta en algunos sectores (hasta
1 arbol por m?), todos los arboles seleccionados se
encontraban libres de interferencia por otros arboles.
Las edades de estos arboles se determinaron en
base al conteo de UCs de las ramas por criterios
morfologicos (Puntieri & Ghirardi, 2010; Tabla 1).

En el vivero forestal se seleccionaron 21 arboles
de N. alpina y cinco de N. obliqgua comparables en
tamaflo y estructura con aquellos seleccionados en
Nonthué. Estos arboles se encontraban dispuestos
en hileras, distanciados a no menos de 3 m. La edad
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de los arboles seleccionados del vivero forestal fue
levemente diferente entre las dos especies (Tabla
1), aunque todos ellos habian sido plantados en
el vivero 18 afos antes del estudio. Una hilera de
arboles de Pseudotsuga menziesii se encontraba al
noroeste de los Nothofagus del vivero, provocando
cierto grado de sombreo.

Se juzgd que todos los arboles seleccionados
se encontraban en una fase de desarrollo similar al
momento del muestreo: tenian un tronco vertical o
algo inclinado bien definido, de entre 5 y 10 m de
altura y menos de 30 cm de didmetro basal y RPs
horizontales. Algunos de los arboles seleccionados
habian iniciado la produccion de flores en baja
cantidad. En base a diez fotografias hemisféricas,
tomadas a 2 m por encima del nivel del suelo en
cada area de muestreo, y al andlisis de esa imagenes
con el programa Image J, se determino que los tres
sitios de muestreo presentaban distintas condiciones
luminicas: alta en la banquina, intermedia en el
vivero y baja en el sotobosque (Tabla 1). Los
suelos de los tres sitios de muestreo son profundos
y se componen principalmente de sedimentos
glaciofluviales y cenizas volcanicas, como es
tipico de la region noroccidental de la Patagonia
(Scoppa 1998). Los datos bibliograficos disponibles
acerca de las condiciones climaticas indican que
las temperaturas medias y las precipitaciones son
semejantes en Nonthué y en el vivero forestal (Conti,
1998). Es decir que las observaciones realizadas y la
informacion bibliografica disponible indican que las
tres areas de muestreo difieren especialmente en la
disponibilidad de luz y son similares en cuanto a sus
atributos edaficos y climaticos.

Ramas principales muestreadas

Entre febrero y marzo de 2009 se cort6 de cada
arbol seleccionado, cerca del sitio de origen sobre el
tronco, una RP ubicada entre 1,5 y 4,0 m de altura
sobre el suelo. En base al conteo de los anillos de
crecimiento radial, se evaludé que las RPs cortadas
habian derivado del tronco entre 11 y 21 afios antes
del muestreo. Se evitaron aquellas RPs con signos
de daio severo provocado por factores exdgenos.
En el caso de los arboles de la banquina, sélo se
seleccionaron ramas orientadas hacia la ruta. En el
laboratorio, se identificaron las UCs de cada una
de estas RPs en base a las cicatrices dejadas por
los catafilos basales correspondientes a las yemas
de invierno y al conteo de anillos de crecimiento

Tabla 1. Datos sobre los arboles y los sitios de
muestreo. Se indica la media (+ 1 error estandar)
de la altura, el diametro basal y la edad de los
arboles, y el porcentaje de cobertura del dosel
(cada media estimada a partir de 10 imagenes

digitales) en el sotobosque de un bosque de
Nothofagus, a lo largo de una banquina y en un
vivero forestal.

- Vivero Banquina

Altura arbol (m)

N. alpina 7,3+0,6 71+04 6,2+0,5
N. obliqua 6,704 80+0,6 6605
Diam. tronco (cm)

N. alpina 95+09 138+0,7 9809
N. obliqua 84+06 196+1,0 129+0,7
Edad arbol (afios)

N. alpina 23+1,2 20 17+£1,2

N. obliqua 25+1,6 23 29+1,7

Cobertura (%) 889+0,7 657+33 389+1,38

radial en cortes transversales del tallo (Barthélémy
et al., 1999). Sélo en dos casos se identificaron UCs
que incluyeron un rebrote intra-anual. Se midieron
el diametro basal (con precision de 0,1 mm) y la
longitud (precision de 0,1 cm) y se conto el niimero
de hojas de cada UC (Fig. 2B). Las hojas se contaron
a partir de la observacion bajo lupa de las cicatrices
dejadas por los peciolos de las hojas en la superficie
del tallo. En Nothofagus, cada UC posee una serie de
catafilos basales que corresponden, invariablemente,
con entrenudos cortos, y que pueden permanecer en
pie hasta el final de la estacion de crecimiento en
que se alarg6 la UC correspondiente. Al pasar los
afios desde el alargamiento de una UC, el conteo de
sus catafilos se vuelve sumamente dificil o incluso
imposible, ya que para ello es necesario recurrir a las
cicatrices dejadas por los catafilos en la superficie del
tallo, las que no siempre se identifican claramente.
Por esta razon, los catafilos no fueron tomados en
cuenta en la evaluacion del nimero de hojas de las
UCs. Se registro la presencia/ausencia de RS en cada
nudo de cada RP y el didmetro basal de cada RS
encontrada. Las RSs muertas no fueron incluidas en
las mediciones. Se calcul6 la suma de los diametros
de las RSs (RS ) para cada UC de las RPs.
Mediante el uso de un transportador, se
registraron: el angulo formado entre dos UCs
sucesivas de cada RP (o), y el angulo formado entre
cada RSy suRP portadora (B; Fig. 2B). La mayoria de
las RPs y las RSs se orientaron lateralmente respecto
de sus respectivas UCs portadoras, disponiéndose
todas en un plano aproximadamente horizontal.
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Con mucha menor frecuencia se observaron RSs
orientadas hacia arriba o hacia abajo (no se presenta
esta informacion numérica, pero se la puede
solicitar al primer autor). Para cada RP se registro
la informacion acerca de los angulos o y B para el
mayor numero posible de UCs (entre seis y 21 UCs).
En muchos casos, la presencia de liquenes en el suber
impidio la identificacion de limites entre UCs y el
conteo de hojas.

Evaluacion de la estructura jerdrquica de los
sistemas ramificados

Se evalud la estructura jerarquica de los
sistemas ramificados mediante: (1) el cociente
entre el didmetro del tallo de las RSs y el de la UC
correspondiente a la RP portadora, (2) el angulo entre
UCs sucesivas de la RP (a), y (3) el angulo formado
entre las RSs y la RP portadora (f). Considerando
los parametros mencionados anteriormente, a
medida que el sistema de ramificacion se vuelve
mas jerarquico deberia: (1) disminuir la relacion
entre el diametro de las RSs y el diametro de la RP,
(2) disminuir el angulo a, y (3) aumentar el angulo
B (Fig. 1A). En contraste, en un sistema ramificado
poco jerarquico, las RSs se deberian asemejarse
a las RPs tanto en diametro como en direccion
de crecimiento, en tanto que las UCs de las RPs
deberian presentar una trayectoria mas sinuosa que
en un sistema altamente jerarquico (Fig. 1B).

Analisis de datos

Se analizaron cuantitativamente las variaciones
en el diametro, la longitud, el nimero de hojas, el
nimero de RSs y la RS de las UCs segun el afio
calendario en que éstas se desarrollaron. Los nudos
de cada UC se numeraron segun su posicion desde
el extremo distal al extremo proximal de la UC. Para
cada afo de desarrollo de la UC, especie y sitio de
crecimiento, se calculd la proporcion de nudos de
cada posicion que presentaron una RS.

Se analizaron estadisticamente los siguientes
aspectos del desarrollo de las RPs: (1) los atributos
arquitecturales de sistemas ramificados completos
y de UCs recientes, y el desarrollo jerarquico de las
RPs medido (2) por el diametro de las RSs relativo
al diametro de la UC portadora, y (3) por los angulos
formados entre UCs sucesivas de las RPs (o) y entre
RSs y RPs (B).

(1) Se evaluaron los siguientes atributos
descriptores de RPs enteras (es decir, desde su
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derivacion desde el tronco): el didmetro basal de
la RP, la suma de las longitudes y los nimeros de
nudos de las UCs de la RP y RS . Se compararon
los siguientes atributos de las UCs extendidas
en la estacion de crecimiento inmediatamente
precedente a la del muestreo (o sea 2008-2009):
diametro, longitud, nimero de hojas, la relacion
longitud/diametro (denominada esbeltez del tallo)
y la relacion longitud/nimero de hojas (o sea
longitud media por entrenudo). Para cada una de
estas variables se aplicd analisis de covariancia
(ANCOVA) de dos vias (procedimiento GLM para
disefios no balanceados; Zar, 1999), incluyendo
sitio de muestreo (sotobosque, banquina y vivero)
y especie (N. alpina y N. obliqua) como factores y
el numero de afios desde la incepcion de la rama a
partir del tronco (edad de la rama) como covariable.
A fin de evaluar el grado de ramificacion de las UCs
recientes y el tamafio de sus ramas, se compararon
el numero de RSs y XRS, para UCs de las RPs
extendidas en la estacion de crecimiento 2007-2008.
Para estas dos variables, se aplic6 ANCOVA segliin
el modelo ya descripto, pero incluyendo el numero
de hojas de la UC de 2007-2008 como covariable ya
que, en Nothofagus, el nimero de ramas por UC esta
linealmente relacionado con el niimero de hojas de la
UC (Puntieri et al., 2003).

(2) Se evalu¢ el desarrollo relativo de las RSs
derivadas de las RPs a dos niveles. A nivel de RPs
enteras, se calculo la relacion entre RS, incluyendo
a todas las RSs, y el diametro de la RP en su extremo
proximal (unién con el tronco del arbol). A nivel de
la UC ramificada mas distal de las RPs, se calculd
la relacion entre RS, correspondiente a la estacion
2008-2009, y el diametro de la RP en la base de la
UC extendida en 2007-2008 (o sea la UC portadora).
Para determinar si el tamafo relativo de las RSs
vari6 entre estos dos niveles de observacion de las
RPs, se compararon los tamaios relativos de las RSs
a estos dos niveles por medio de ANCOVA de tres
vias, incluyendo sitio, especie y nivel de observacion
(ramificacion reciente o total) como factores, y la
edad de la RP como covariable. Todas las variables
descriptas hasta ahora cumplieron los pre-requisitos
de normalidad (prueba de Kolmogorov-Smirnov)
y homocedasticidad (prueba de Levene) necesarios
para aplicar ANCOVA, ya sea sobre los datos no
transformados o después de aplicar transformaciones
logaritmicas.

(3) La distribucion de los angulos a se desvid
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significativamente de la normalidad aiin después
de aplicar transformaciones. Por esta razon, dicha
variable fue categorizada a fin de posibilitar su
comparacion: 0=0° (una UC sigue la linea de
crecimiento de la UC anterior), 0° < a < 50° (dos
UCs sucesivas forman un angulo cerrado) y o >
50° (dos UCs sucesivas forman un angulo abierto).
Los porcentajes de UCs en cada una de estas
categorias fueron comparados entre N. alpina y N.
obliqua, considerando los tres sitios combinados
o separandolos, por medio de pruebas de Chi-
cuadrado (y?); también se compararon los tres sitios
después de combinar los datos de ambas especies.
La distribucion de los angulos § también se desvio
significativamente de la normalidad atn después de
aplicar transformaciones. Al observar estos datos,
quedd en evidencia que esta desviacion se debid a
que en 52 de las 1263 RSs medidas, la RS siguio
la linea de crecimiento de la UC portadora (o sea
=0). Este es un caso particular en el cual una RS se
origina como un relevo de la RP pero pierde vigor
y queda subordinada a otra rama que continua el
desarrollo longitudinal del eje portador (Fig. 1B).
La distribucion de p>0 se ajustd a la normalidad,
de modo que estos datos pudieron ser comparados
mediante ANCOVA de dos vias, incluyendo sitio
y especie como factores, y posicion de la RS sobre

la UC portadora y afio de extension de la UC de la
RP como covariables. La proporcion de RSs con
=0 se compard entre especies (para todos los sitios
combinados) y entre sitios (para ambas especies
combinadas) con pruebas de y*.

Todas las comparaciones estadisticas se realizaron
con el programa R (Venables et al., 2010), empleando
un nivel de significacion de 0,05.

REsuLTADOS

Atributos arquitecturales de las ramas principales
Las comparaciones estadisticas de RPs completas,
luego de incluir el efecto de la edad de la RP,
indicaron diferencias significativas entre sitios para
todas las variables consideradas: diametro, longitud,
numero de hojas y RS de la RP (vivero > banquina
> sotobosque; Tabla 2). Con respecto a la longitud y al
numero de hojas de las RPs completas, las diferencias
entre los arboles del sotobosque y aquellos de
los otros dos sitios fueron mas notables para M.
obliqua que para N. alpina, haciendo significativa
la interaccion entre los factores “sitio de muestreo”
y “especie” (Tabla 2; Fig. 3B, C). El efecto de la
edad de la RP fue significativo para el diametro y, en
particular, para el nimero de hojas (Tabla 2).

Tabla 2. Comparaciones de los atributos arquitecturales de las ramas principales y
de las unidades de crecimiento (UCs) extendidas en la estacion 2008-2009 por medio
de ANCOVA de dos factores (F: estadistico de Fisher, P: nivel de significacion). Se
evaluaron los efectos del sitio de muestreo (vivero, banquina y sotobosque), de la

especie (N. alpina y N. obliqua), de la interaccion entre sitio y especie (Sitio x Esp.), y de
la edad de la rama principal (Edad, covariable). Las variables que fueron transformadas
en logaritmos antes del analisis se indican en letras italicas.

Rama principal F P F
Diametro’ 62,5 b 0,4
Longitud? 46,7 el 3,7
N° de hojas® 33,1 el 101,3
YRS 4 23,2 bl 0,3
UC de 2008-2009

Diametro® 8,6 ** 9,6
Longitud® 3,1 ns 2,0
N° de hojas’ 3,1 ns 11,5
Esbeltez® 1,4 ns 9,8
Long. entrenudos® 2,4 ns 0,2

P F P F p
ns 2,9 ns 4.4 *
ns 5,1 * 3,1 ns
Fkk 6, 6 Kk 4 L 5 Kk
ns 0,9 ns 1,4 ns

* 2,2 ns 0,0 ns

ns 2,7 ns 0,1 ns

* 3,7 * 0,0 ns

** 1,7 ns 0,3 ns

ns 1,7 ns 0,4 ns

Referencias: ' Diametro de la rama principal en su extremo proximal; 2 Longitud de la rama principal completa; * Numero
de hojas desarrolladas por una rama principal; * Suma de los diametros de todas las ramas secundarias derivadas de una
rama principal; ® Diametro del tallo de la UC extendida en 2008-2009 en su extremo proximal; ¢ Longitud del tallo de la UC
extendida en 2008-2009; ” Numero de hojas de la UC extendida en 2008-2009; & Cociente entre la longitud y el diametro
proximal de la UC extendida en 2008-2009; ° Cociente entre la longitud del tallo y el nimero de hojas de la UC extendida en

2008-2009; *** P<0,001, ** P<0,01, * P<0.05, ns P>0,05.
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El incremento del diametro de las UCs de las
RPs al aumentar la edad de la UC (por efecto del
crecimiento cambial) fue maximo en los arboles del
vivero, intermedio en los de la banquina y minimo
en los del sotobosque (Fig. 3A). La longitud
y el nimero de hojas de esas UCs fluctuaron
notablemente y, en términos generales, fueron
mayores para los arboles del vivero que para los
de la banquina, y mayores en éstos que en los
arboles del sotobosque para cada especie y afio
de extension de la UC (Fig. 3B, C). El numero de
RSs por UC de las RPs (excepto para las UCs mas
recientes, extendidas en 2008-2009, que todavia no
habian desarrollado ramas) tendi6 a decrecer con el
aumento en la edad de las UCs en el caso de arboles
del vivero y de la banquina, y fue relativamente
constante y bajo (ninguna, una o dos) para los
arboles del sotobosque (Fig. 4A). En los arboles del
vivero y de la banquina, la suma de los diametros de
las RSs (ZRS)) aument6 desde las UCs extendidas
en 2008-2009 hasta las UCs extendidas en los dos
a seis afios previos; UCs extendidas entre siete y 16
afios antes del muestreo (2002-1993) tendieron a
presentar RS mas bajas (Fig. 4B). Las UC de las
RPs de los arboles del sotobosque tuvieron RS,
menores y menos variables.

Exceptuando a las UCs de las RPs del afio mas
reciente (que no estaban ramificadas), la mayoria
de las UCs de las RPs de todos los afios presentaron
RSs en los dos nudos distales. La proporcion de
nudos portadores de RSs decrecié a medida que
se consideraron posiciones mas proximales en las
UCs, tendencia que se acrecenté en UCs de mas
afios (Fig. 4C, D). La presencia de RSs en las
UCs extendidas en 2007-2008 fue mas frecuente,
para cada posicion, en arboles del vivero y de la
banquina que en los del sotobosque. Las diferencias
entre sitios en cuanto a la presencia de RSs fueron
menores para UCs de mayor edad. Las UCs
extendidas en 2007-2008 y en 2001-2002 fueron
mas similares en cuanto a la presencia de RSs en los
arboles del sotobosque que en los de los otros dos
sitios (Fig. 4C, D).

UCs extendidas en 2008-2009 difirieron en
diametro siguiendo el gradiente: vivero > banquina
> sotobosque, y presentaron mayor diametro y
menor numero de hojas en N. alpina que en N.
obliqua (Tabla 2; Fig. 3A, C). El nimero de hojas
de las UCs de 2008-2009 fue mayor en los arboles
de N. obligua de banquina que en los del vivero,
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Ao de extension de la unidad de crecimiento

Fig. 3. Unidades de crecimiento de las ramas
principales extendidas en afos sucesivos para
arboles de N. alpina (circulos) y N. obliqua
(cuadrados) desarrollados en vivero, banquina y
sotobosque. A: Promedios (+ 1 EE) del diametro. B:
Longitud. C: Numero de nudos.

mientras que lo contrario se observo para los arboles
de N. alpina, resultando en una interaccion especie
X sitio significativa para esa variable (Tabla 2; Fig.
3C). Los promedios de longitud, longitud media por
entrenudo y esbeltez de las UCs extendidas en 2008-
2009 tendieron a ser menores para los arboles del
sotobosque que para los de los restantes dos sitios
(Fig. 3B, Fig. 5), aunque los analisis estadisticos
sobre datos transformados logaritmicamente no
revelaron diferencias significativas entre sitios para
ninguna de estas variables (Tabla 2). La longitud de
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Fig. 4. Ay B: Promedios (+ 1 EE) del niumero de ramas (A) y de la suma de los diametros de las ramas
(B) derivadas de unidades de crecimiento de las ramas principales extendidas en afios sucesivos, para
arboles de N. alpina (circulos) y N. obliqua (cuadrados) desarrollados en vivero, banquina y sotobosque. C
y D: Proporciones de nudos de las ramas principales (numerados desde el nudo mas distal de cada unidad
de crecimiento) portadores de ramas vivas para unidades de crecimiento extendidas en las estaciones de

crecimiento 2007-2008 (C) y 2001-2002 (D).

las UCs y la longitud media por entrenudo fueron
similares entre especies, y la esbeltez de las UCs
fue mayor para N. obliqua que para N. alpina (Tabla
2; Fig. 5). Tanto el nimero de RSs como XRS, de
las UCs extendidas en 2007-2008 variaron entre
sitios ([vivero = banquina] > sotobosque; Fig. 4B);
RS, también varid entre especies (N. obliqua >
N. alpina; Tabla 3). El nimero de hojas de la UC
portadora tuvo una influencia directa significativa
sobre el nimero de RSs y RS (Tabla 3).

Estructura jerarquica de las ramas principales
Larelacion entre RS y el didmetro de la RP no
difirié entre sitios, fue mayor para N. obliqgua que
para N. alpina, y menor para las UCs extendidas
en 2007-2008 que para aquellas de la RP completa
(Tabla 3; Fig. 6). Ni las interacciones entre estos

factores, ni la edad de la RP afectaron a esta
relacion.

Para la mayoria de las RPs muestreadas, UCs
sucesivas siguieron aproximadamente una linea
de desarrollo (a<10°) o se desviaron en angulos
menores de 50° (Fig. 7A). La comparacion entre
sitios (combinando ambas especies) indicd una
diferencia no significativa en a. (y*=8,7; p=0,066). Al
comparar N. alpina 'y N. obliqua, no se encontraron
diferencias en las distribuciones de a, ya sea
al combinar los datos de los tres sitios (y*=4,9;
p=0,086), o al considerar cada uno de ellos por
separado (y*=0,1, 4,4 y 2,9, respectivamente para
banquina, vivero y sotobosque; p>0,10).

Las RSs formaron angulos de entre 0° y 140°
con sus UCs portadoras (). La media de B
(descontando los casos de f=0) fue de alrededor de
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Fig. 5. A: Promedio (+ 1 EE) de la esbeltez
del tallo (longitud/diametro). B: Longitud media
de entrenudos (longitud/nimero de hojas) de la
unidad de crecimiento de extension mas reciente
(2008-2009) de las ramas principales de arboles
de N. alpina (circulos) y N. obliqua (cuadrados)
desarrollados en vivero, banquina y sotobosque.

66° para N. alpina 'y de 62° para N. obliqua (Fig. 7B).
Las comparaciones estadisticas de p>0 indicaron
diferencias significativas entre sitios (vivero <
[banquina = sotobosque]; F=23,3, p<0,001), entre
especies (N. alpina > N. obliqua; F=46,3, p<0.001),
y entre posiciones de las RSs sobre la UC portadora
(mayores para RSs proximales que para RSs
distales; F=164,6, p<0,001). Las variaciones de
B entre las tres RSs mas distales fueron notables
(Fig. 7B; no se presentan los datos para RSs mas
proximales, pero se los puede solicitar al primer
autor). No se encontraron efectos significativos
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Tabla 3. Efectos del sitio de crecimiento, de la
especie y de la interaccion entre ambos factores
(Sitio x Esp.) sobre el nimero (N° RSs) y la suma

de los diametros basales (RS ) de las ramas

secundarias derivadas de UCs de las ramas
principales, mediante ANCOVA de dos factores;
en ambos casos se incluyeron la edad de la rama
principal (Edad) y el numero de hojas de la UC
de la rama principal (N° hojas) como covariables.

También se indican los efectos de los mismos

factores y del nivel de observacion (Nivel Obs.:
UC de la rama principal extendida en 2007-2008
y rama principal completa) sobre la relacion entre
ZRS, y el diametro de la UC portadora de la rama

principal (RS /diam. RP); la edad de la rama
principal fue incluida como covariable.

RS, /diam. RP
Factor F P F P F P
Sitio 85 47 6,3 ns
Especie 0,3 ns 4,9 * 61,3 **
Sitio x Esp. 0,3 ns 05 ns 0,1 ns
Nivel Obs. N/A N/A 40,2 i
Covariable
Edad 04 ns 00 ns 0,3 ns
N° hojas 653 ** 72,2 *** N/A

Referencias: *** P<0,001, ** P<0,01, * P<0,05, ns P>0,05.

del afio de extension de la UC portadora (£=0,1,
p>0,1) o de la interaccion sitio x especie (F=1,5,
p>0,1) sobre B. La frecuencia de RSs con =0 fue
similar para ambas especies (y=2,3, p>0,1; todos
los sitios combinados), pero fue mayor en arboles
del sotobosque que en los de banquina y de vivero
(x=30,1, p<0,001; ambas especies combinadas).

DiscusioN

Crecimiento de las ramas principales de Nothofagus
en diferentes ambientes

En la presente evaluacion retrospectiva del
crecimiento de las ramas principales de N. alpina
y N. obliqua se pusieron en evidencia notables
diferencias entre arboles desarrollados bajo
condiciones luminicas contrastantes. Desde su
iniciacion a partir del tronco, las ramas principales
de los arboles de estas especies crecieron menos en
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crecimiento ramificada mas distal de la rama
principal (extendida en 2007-2008) y (IlI) la rama
principal completa (incluyendo en este caso todas
las ramas secundarias vivas derivadas de ésta)
para arboles de N. alpina (circulos) y N. obliqua
(cuadrados).

longitud y diametro en condiciones de sotobosque
que en los dos sitios menos sombreados (banquina
y claros de bosque). En concordancia, las UCs
mas recientes de esas ramas fueron mas delgadas
y cortas y presentaron menos hojas que las de
ramas principales desarrolladas en ambientes
menos sombreados. Ademas, las ramas principales
de los arboles del sotobosque presentaron ramas
secundarias de menor tamafio y en menor numero
que aquellas de los arboles desarrollados en los
otros dos ambientes. Esta ultima diferencia entre
sitios se mantuvo aproximadamente constante
para UCs de distintas edades. La menor capacidad
de ramificaciéon en las ramas principales de los
arboles de sotobosque concuerda con el menor
nimero de hojas y, por lo tanto, de meristemas
axilares observados en las UCs de estas ramas. El
bajo vigor de las ramas principales en el ambiente
mas sombreado guarda relacion con el nivel de
tolerancia a la sombra, intermedio a bajo, atribuido
a estas especies sobre bases ecologicas y fisiologicas
(Read & Hill, 1985; Weinberger & Ramirez, 2001;
Donoso et al., 2006a, b). Sin embargo, no se
observaron aqui algunas de las respuestas que se han
registrado en otros estudios en plantas intolerantes
o evasoras de la sombra, como el desarrollo de
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Fig. 7. A: Angulos (a) formados entre dos unidades
de crecimiento sucesivas de las ramas principales.
Para cada sitio y entidad, se indican los porcentajes
de unidades de crecimiento que forman a<10°,
10°<a<50° y 50°<a con la unidad de crecimiento
precedente. B: Promedio (+ 1 EE) de los angulos
(B) formados entre las ramas secundarias y las
unidades de crecimiento de las ramas principales
portadoras, considerando los tres nudos mas
distales de las unidades de crecimiento de las
ramas principales (P1, P2 and P3, siendo P1 el
nudo mas distal), discriminados por especie y sitio
de crecimiento. Sélo se incluyen >0 (véase el texto
para mas detalles).

entrenudos largos y de tallos mas esbeltos (o sea
con mayor relacion longitud/didmetro; Henry &
Aarssen, 1997; Henry & Thomas, 2002; Valladares
& Niinemets, 2008 y referencias alli incluidas;
pero ver Charles-Dominique et al., 2012 para
un resultado discordante). Por otro lado, merece
destacarse el hecho de que el vigor de las ramas
principales de ambas especies de Nothofagus no se
incrementd directamente con la disponibilidad de
luz. Los resultados parecen indicar que condiciones
intermedias de luminosidad serian las Optimas
para el desarrollo de las ramas principales de estas
especies.

Es interesante mencionar el notable efecto de
la edad de las ramas principales sobre el nimero
de hojas que desarrollaron sus UCs, que contrasta
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con la falta de relacion entre la edad de las ramas
principales y la longitud de sus UCs (Tabla 2). Estos
resultados pueden explicarse si se toma en cuenta
que, en las especies de Nothofagus, el nimero de
hojas de las UCs es funcion, fundamentalmente, del
proceso de organogénesis que ocurre en las yemas
al final de una estacion de crecimiento (Garcia et al.,
20006). Si bien las condiciones ambientales durante
la organogénesis podrian afectar el numero de hojas
preformadas (Diggle, 2002), este numero tendria un
fuerte componente ontogenético: la preformacion
estaria muy condicionada por la expresion, al
momento de la organogénesis, de una fase del
gradiente morfogenético la cual se relaciona, a su
vez, con la edad del eje (Barthélémy & Caraglio,
2007). La longitud de cada UC, por otro lado,
depende no soélo de la organogénesis que ocurre al
final de una estacion de crecimiento, sino también del
alargamiento de los entrenudos durante la estacion
de crecimiento siguiente. Nuestros resultados
indican que, en estas especies, el nimero de hojas de
un eje seria un atributo determinado principalmente
por factores endogenos, mientras que la longitud
de un eje estaria afectada mas notablemente por
factores ambientales, en concordancia con estudios
anteriores sobre Nothofagus (Passo et al., 2002;
Stecconi et al., 2010) y otras especies (Taugourdeau
& Sabatier, 2010).

Parte de las diferencias entre sitios en cuanto
al tamafo de las ramas principales y sus UCs
componentes, observadas en este estudio, podrian
deberse a que los arboles muestreados expresaban
diferentes fases ontogenéticas al momento
de realizado el muestreo, a pesar de que, por
apreciacion visual, todos ellos se encontraban en
la etapa de desarrollo de arbol juvenil o juvenil-
adulto (Barthélémy et al. 1999). De acuerdo al
conocimiento actual sobre el desarrollo de los
arboles de Nothofagus (Stecconi et al., 2010), es
probable que las ramas principales de los arboles
del vivero estuvieran expresando una transicion
marcada entre la fase temprana, de crecimiento
vigoroso, y una fase intermedia, de crecimiento
moderado. En contraste, las ramas principales de los
arboles del sotobosque habrian estado expresando,
por mas de diez afios, una fase ontogenética
mas avanzada, de menor vigor. Los arboles de
la banquina habrian estado en fases intermedias
respecto de aquellas observadas en los arboles de
los otros dos sitios.

288

A pesar del menor desarrollo de las ramas en el
sotobosque, los arboles de N. alpina y N. obliqua
son capaces de vivir en ese ambiente por periodos
prolongados (se observaron arboles de sotobosque
de mas de 30 afios de edad). Esto podria sugerir
que, en arboles de sotobosque, la tendencia al
desarrollo de ramas con UCs mas pequefias y menos
ramificadas que las de arboles menos sombreados,
estaria vinculada mas a una estrategia de “espera”
que a una de “evasion” de la sombra (como se
encontrd en otras especies de arboles; Kubota &
Hara, 1995, 1996). En las especies de Nothofagus
la regeneracion por crecimiento de plantulas es
abundante luego de la formacion de claros grandes
en el dosel (e.g. Suarez & Kitzberger, 2010). No
obstante, la presencia en el sotobosque de ejemplares
como los analizados en este estudio, notablemente
menores en edad y tamafio comparados con aquellos
que componen el dosel, sugiere que, al menos bajo
determinadas circunstancias, la regeneracion bajo el
dosel es posible.

Desarrollo jerarquico de la ramificacion

La arquitectura de una planta depende en
buena medida de la disposicion de las ramas
derivadas de cada eje y del tamafio de esas ramas
en relacion al tamafio del eje portador. Ambos
atributos de la ramificacion determinan el nivel de
diferenciacion o de jerarquia que se establece en
un sistema ramificado (Suzuki & Suzuki, 2009).
En las ramas principales de los arboles de los tres
sitios considerados en este estudio, las UCs mas
recientemente extendidas exhibieron probabilidades
de ramificacion progresivamente menores hacia su
extremo proximal. La diferencia en la portacion de
ramas entre nudos distales y nudos proximales se
fue acentuando a medida que aument6 la edad de la
UC portadora (Fig. 4C, D), debido a que la muerte
de ramas secundarias (por autopoda) fue mas
frecuente entre aquellas de posicion mas proximal
(evidenciada por la presencia de ramas muertas o de
sus cicatrices sobre las ramas principales). De esta
forma, con el aumento de edad de una rama principal
se va acentuando la acrotonia de ramificacion de sus
UCs, una de las caracteristicas de la ramificacion de
los arboles de Nothofagus (Barthélémy et al., 1999)
que, en base a este estudio, no parece ser afectada
por las condiciones de crecimiento.

La produccion de ramas secundarias en N.
alpina y N. obliqua y la suma de los diametros de
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esas ramas (XRS) fueron menores en los arboles
del sotobosque que en los arboles de los sitios
menos sombreados, incluso luego de incorporar
el posible efecto del numero de hojas de las UCs
del eje portador (o sea, los posibles nudos de
origen de las ramas). A pesar de estas diferencias
y de los diferentes grados de mortalidad de ramas
secundarias, los ambientes con diferente sombreo
no afectaron el desarrollo jerarquico de los sistemas
ramificados evaluado mediante la relacion entre la
suma de los diametros de las ramas secundarias y el
diametro de la UC portadora de la rama principal.
Por otro lado, el analisis de los angulos formados
entre las ramas secundarias y las UCs de las ramas
principales () indica que éstos fueron mas cerrados
para los arboles del vivero que para los arboles del
sotobosque y de banquinas (considerando el efecto
altamente significativo de la posicion de las ramas
sobre las UCs portadoras). Aunque los arboles del
sotobosque tendieron a presentar ramas orientadas
en angulos mas abiertos que los de la banquina
(Fig. 7B), esta tendencia no alcanzé niveles
significativos. De modo que nuestros resultados no
apoyan la idea de que la estructura jerarquica de los
sistemas ramificados de estas especies es afectada
por la luminosidad del ambiente y, en consecuencia,
se oponen a lo indicado en estudios previos sobre
otras especies arboreas (Fisher, 1986; Givnish,
1995; Luken et al., 1995; Huber & Stuefer, 1997,
Delagrange et al., 2006; Charles-Dominique et al.,
2012).

La estructura del sistema de ramas de los arboles
incluye un componente ontogenético que puede
determinar variaciones en la estructura jerarquica
de los ejes segiin la edad de los mismos. Este
componente ontogenético fue incluido en el presente
estudio sobre N. alpina y N. obliqua a través del
analisis de la ramificacion de las ramas principales
a dos niveles de observacion: se consideraron, por
un lado, UCs recientemente extendidas y, por otro
lado, la ramificacion completa desde el inicio de las
ramas principales a partir del tronco. Los resultados
aqui presentados destacan la importancia de dicho
componente ontogenético en la jerarquia de los
sistemas ramificados de N. alpina y N. obliqua: a
medida que una rama principal adiciona nuevas
UCs e incrementa su diametro por actividad
cambial, aumenta el tamafio (en didmetro basal)
del conjunto de ramas secundarias en relacion al
tamafio de la rama principal que las porta. Ademas,

dado que el angulo de insercién de las ramas
secundarias es mayor en ramas proximales que en
ramas distales, es esperable que la autopoda de las
ramas proximales redunde en la disminucion del
angulo promedio de insercion (organizacion menos
jerarquica) con el aumento de la edad de la rama
principal. En conclusion, las ramas principales de
N. alpina y N. obliqua se vuelven sistemas menos
jerarquicos al incrementarse su edad, sin importar
el sitio de desarrollo del arbol (Fig. 6). Estos
resultados indican que los cambios que se producen
en la arquitectura de los arboles a lo largo de su
ontogenia pueden vincularse con variaciones en la
estructura jerarquica de los sistemas ramificados
en desarrollo (Barthélémy et al., 1989; Charles-
Dominique et al., 2012).

Es interesante destacar que la proporcion
de ramas secundarias que siguieron la linea de
crecimiento de la UC portadora (f=0) fue mayor en
los arboles del sotobosque que en los de los otros
dos sitios del presente estudio. Esto implica que en
un ambiente sombreado, es mayor la probabilidad
de que una rama derivada de una rama principal
siga la linea de desarrollo de esta tltima pero sin
constituir un verdadero relevo de la UC portadora
sino como un eje subordinado (Fig. 1B). En tales
casos, una rama mas proximal de la misma UC de
la rama principal se desarrolla en mayor medida,
constituyendo la continuacion de la rama principal
aunque en forma mas sinuosa (ver Barthélémy et
al., 1999). Eventos de subordinacion de una rama
distal de una UC por el mayor crecimiento de
una rama mas proximal de la misma UC podrian
relacionarse con la ocurrencia de micrositios de
muy baja disponibilidad luminica. El crecimiento
de una UC de una rama principal en uno de esos
micrositios significaria la pérdida de vigor de la
rama mas distal de la UC y el desarrollo de un
relevo desde una de las ramas mas proximales.

Diferencias inter-especificas en la estructura de las
ramas principales

En este estudio se observaron varias diferencias
entre N. alpina y N. obliqua respecto de la
arquitectura de sus ramas principales y sus respuestas
ante diferentes condiciones de crecimiento. Luego
de alcanzar su extension completa, las UCs
de las ramas principales de ambas especies no
difieren en longitud. El desarrollo de tallos mas
gruesos en relacion a su longitud en N. alpina se
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relacionaria con una mayor capacidad auto-portante
en comparacion con la de N. obligua. En esta Gltima
especie, la mayor esbeltez (= relacion longitud/
diametro) de los brotes antes del crecimiento
secundario determinaria menor capacidad de
crecer horizontalmente y explicaria la tendencia
de sus ramas principales a curvarse, orientando
el extremo distal hacia el suelo. Las interacciones
significativas entre sitio de crecimiento y especie
para la longitud y el nimero de hojas de ramas
principales completas, y para el nimero de hojas
de sus mas recientes UCs, indicarian que el efecto
negativo del desarrollo en el sotobosque es mas
notable en N. obliqua que en N. alpina, en acuerdo
con la menor tolerancia a la sombra atribuida a M.
obliqua (Veblen et al., 1981; Donoso et al., 20006a,
b). Por otro lado, las tendencias a disminuciones
en la longitud media de los entrenudos y la
esbeltez del tallo mas marcadas con mayor nivel
de sombreo en la especie supuestamente menos
tolerante a la sombra (N. obligua), contrastan con
las predicciones de algunos estudios previos sobre
la respuesta de plantas con diferente tolerancia a
la sombra a condiciones de baja luminosidad (ver
Henry & Aarssen, 1997; Valladares & Niinemets,
2008).

Las respuestas cualitativas de los sistemas de
ramas ante diferentes condiciones de crecimiento
fueron similares para las dos especies incluidas
en este estudio. Al considerar las UCs ramificadas
mas recientemente extendidas, el nimero de ramas
secundarias y la suma de sus didmetros (XRS))
fueron mayores en N. obliqua que en N. alpina. Las
variaciones entre sitios en el nimero de ramas y en
la suma de sus diametros fueron similares para las
dos especies. La suma de los didmetros de las ramas
secundarias relativa al didmetro de la UC portadora
fue, en promedio, mayor en N. obliqua que en N.
alpina. Ademas, las ramas secundarias formaron
angulos mas abiertos con las UCs portadoras en N.
alpina que en N. obliqua. Estos resultados indican
que el sistema de ramificacion es mas jerarquico en
N. alpina que en N. obliqua, independientemente de
las condiciones luminicas del sitio de crecimiento.
Esta diferencia jerarquica entre los sistemas
ramificados de ambas especies concuerda con la
distincion entre ellas en cuanto a la diferenciacion
entre el tronco y sus ramas principales, que fuera
destacada por Deans et al. (1992) al ponderar el uso
de N. alpina con fines forestales. Estudios previos
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sugieren que especies identificadas con etapas
sucesionales mas tempranas (menos tolerantes a
la sombra) se ramifican mas profusamente que
especies de etapas mas tardias (especies mas
tolerantes; Seiwa et al., 2006). En este sentido,
los resultados alcanzados por el presente estudio
apoyan las observaciones previas que asignan
mayor tolerancia a la sombra a N. alpina que a N.
obliqgua (Donoso, 2006).

CONCLUSIONES

La disponibilidad de 1luz afecta
significativamente el tamafio y la capacidad de
ramificacion de las ramas principales en arboles
de N. alpina y N. obliqgua. En ambas especies, las
ramas principales pueden permanecer por afios en
arboles desarrollados en sotobosque, produciendo
unidades de crecimiento cortas y poco ramificadas
en relacion con aquellas que se forman en sitios mas
abiertos. Los sistemas ramificados iniciados con
las ramas principales atraviesan fases con diferente
grado de desarrollo jerarquico a lo largo de su
ontogenia, dependiendo del crecimiento y la muerte
de las ramas por autopoda. El desarrollo de estos
arboles en el sotobosque modificaria el gradiente
de tamafio de las ramas generadas a partir de una
UC portadora respecto del gradiente que se observa
en arboles de ambientes abiertos. La especie M.
obligua desarrolla sistemas ramificados menos
jerarquicos y mayores diferencias arquitecturales
entre ambientes que N. alpina, 1o cual concuerda
con la menor tolerancia a la sombra atribuida a la
primera de estas especies.
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