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RESUMEN

Se realizo el analisis arquitectonico de Iryanthera tricornis, Osteophloeum
platyspermum 'y Virola pavonis (Myristicaceae), en dos bosques amazonicos de
tierra firme. Las especies mostraron gran similitud en su arquitectura: todas crecen
conforme al modelo de Massart y su unidad arquitectdnica alcanza tres drdenes de
ejes. Se definieron ocho fases de desarrollo, con base en el numero de o6rdenes de
ramificacion y los tipos de reiteracion. En las etapas iniciales se construyen los
arboles potenciales, desde el establecimiento temprano de las plantulas hasta que
exhiben la unidad arquitectonica completa; luego surgen las reiteraciones adaptativas:
primero las parciales, en las ramas mas bajas y viejas; después, las totales sobre los
ejes A2 mas lignificados. En la copa de los arboles del presente, los complejos
reiterados totales conforman las reiteraciones arbdreas y arbustivas, cuyo tamafio y
vigor disminuye en los arboles del pasado, cuando son mas abundantes las herba-
ceas. Al aumentar el nimero de ejes y, por consiguiente, expandir el sistema de
ramas, la reiteracion tiene suma importancia en la construccion de la copa. Por una
parte, las reiteraciones adaptativas surgen en fases especificas del desarrollo y, por
otra, las reiteraciones traumaticas pueden surgir, en cualquier fase, como respuesta
directa a los dafios en la estructura vegetativa. Este plan de crecimiento confiere a
los arboles gran habilidad para sobrevivir en las condiciones del bosque, especial-
mente durante los estados juveniles dentro del sotobosque. La plagiotropia de las
ramas y la disposicion en abanico de las reiteraciones parciales permiten utilizar mas
eficientemente los recursos mas proximos. El desarrollo arquitectonico de las espe-
cies es muy dinamico y permite que se ajusten constantemente a los cambios en el
medio para alcanzar el dosel.

Palabras clave. Amazonia, Arquitectura, Iryanthera, Myristicaceae, Osteophloeum,
Virola.



Arquitectura de tres Miristicaceas

ABSTRACT

An architectural analysis for Iryanthera tricornis, Osteophloeum platyspermum and
Virola pavonis (Myristicaceae) was carried out in two Amazonian “tierra firme” forests.
The species showed great similarity in their architecture, all of them grow according to
Massart’s Model, and their architectural unit reaches three orders of axes. Based on the
orders of ramification and the reiteration types in the trees, eight phases of architectural
development were defined. In the early stages, the potential trees are constructed from
the establishment of the seedlings to the exhibition of the complete architectural unit.
Next, the adaptative reiterations arise: first the partial ones in the lowest and oldest
branches; followed by the total ones, in the thicker A2 axes. In the crown of the trees of
the present, the total reiterated complexes conform the arborescent and frutescent reit-
erations, which diminish in size and vigor in the trees of the past, when the herbaceous
ones become more abundant. By increasing the number of axes, thus expanding the
branch system, reiteration is of utmost importance in the construction of the crown.
Adaptative reiterations arise at specific developmental stages; additionally, traumatic
reiterations may arise at any other phase, in direct response to various damages in the
vegetative structure. The growth plan of these species provides them with great ability
to survive under forest conditions, specially during juvenile stages inside the under-
story. The plagiotropy of their branches and the fan-like disposition of the partial reit-
erations allows them to use the nearby resources in a more efficient way. The architec-
tural development of these species is highly dynamic and allows them to constantly
adapt to environmental changes in order to reach the canopy.

Key words. Amazonia, Architecture, /ryanthera, Myristicaceae, Osteophloeum, Virola.

INTRODUCCION

La familia Myristicaceae esta representada en
América por cinco géneros: Compsoneura (11
especies), Iryanthera (20 especies),
Osteophloeum (2 especies), Otoba (8 espe-
cies) y Virola (40 especies); ademas, el géne-
ro asiatico Myristica (1 especie) ha sido in-
troducido por su valor comercial. En ciertas
regiones la presencia de la familia es tan cons-
picua que constituye uno de los elementos
mas importantes de la flora (Smith 1938a,
1938b, Herrera 1994). Tal es el caso de los bos-
ques de guandal en el Pacifico colombiano,
donde especies como Otoba gracilipes (A.C.
Sm.) A.H. Gentry, Virola reidii Little y Virola
sebifera Aubl., constituyen los elementos
dominantes de la vegetacion (Del Valle 1996).
La familia también tiene una amplia represen-
tacion en la cuenca amazdnica, importante
centro de distribucion en América (Smith
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1938a). Dentro de esta ultima, diversos auto-
res (Duivenvoorden & Lips 1993, Londofio
1993, Londofio & Alvarez 1997, Sanchez 1997,
entre otros) han encontrado que la familia jue-
ga un papel importante en la composicion, la
estructura y la diversidad de los bosques de
la region de Araracuara y el Medio Caqueta,
principalmente en el Plano Inundable de los
rios amazonicos (en suelos moderadamente a
bien drenados) y del rio Caqueta (en suelos
bien drenados) y en tierra firme (en suelos
moderadamente a bien drenados y mal
drenados) (clasificacion de los sistemas de
paisaje segun Duivenvoorden & Lips 1993).

Entre las Miristicaceas economicamente im-
portantes, la mas conocida en todo el mundo
es lanuez moscada asiatica (Myristica fragans
Houtt.), fuente de nuez moscada, macis y de
aceites medicinales y aromaticos (Schultes &
Raffauf 1990). En Suramérica algunas espe-



cies tienen multiples usos, con gran valor ac-
tual y potencial (Schultes & Raffauf 1990,
Herrera 1994). Algunas poseen maderas co-
merciales, como Virola surinamensis (Rol. ex
Rottb.) Warb. en Brasil (Rodrigues 1982) y
Otoba gracilipes, V. reidii y V. sebifera en
Colombia (Del Valle 1996). Otras se destacan
por sus compuestos quimicos; por ejemplo,
en Iryanthera tricornis Ducke, Osteophloeum
platyspermum (Spruce ex A. DC.) Warb., Vi-
rola pavonis (A. DC.)A.C. Sm., V. sebiferay
V. surinamensis se han encontrado alcaloides,
esteroides y estilbenos, entre otros (Rodrigues
1982, Schultes & Raffauf 1990, Bennett &
Alarcon 1994).

Los aborigenes amazonicos utilizan frecuen-
temente un gran nimero de Miristicaceas
como medicinas y narcoticos (e. g Iryanthera
macrophylla (Benth.) Warb., Osteophloeum
platyspermum, Virola calophylla (Spruce)
Warb., Virola cuspidata (Spruce ex Benth.)
Warb., Virola duckei A.C. Sm., Virola
elongata (Benth.) Warb., V. pavonis, V.
sebiferay V. surinamensis; Schultes & Raffauf
1990, Bennett & Alarcon 1994). En el Medio
Caqueta las comunidades indigenas las utili-
zan principalmente como fuente de alimentos,
de medicinas, de sustancias empleadas en
practicas culturales, de maderas para la cons-
truccion de malocas y para la elaboracion de
herramientas y utensilios de uso doméstico
(LaRotta 1982, LaRottaetal. 1989, Sanchez &
Mirafia 1991, Urrego & Sanchez 1997).

Los estudios de arquitectura se iniciaron en
los bosques tropicales, con énfasis en la par-
te aérea de los arboles. La arquitectura de una
planta es la expresion morfoldgica de su pro-
grama genético en un momento dado, como
resultado del equilibrio entre los procesos
enddgenos de crecimiento y las restricciones
exodgenas ejercidas por el medio (Barthélémy
etal. 1991, Hallé 1995). El objetivo del analisis
arquitectonico es identificar los procesos
enddgenos que controlan el crecimiento y la
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forma de toda la planta, por medio de la obser-
vacion. Este analisis es, desde su concepcion,
integral y dindmico, y maneja tres conceptos
fundamentales: el modelo (Hall¢ & Oldeman
1970), la unidad (Edelin 1977 citado por
Barthélémy et al. 1991) y la reiteracion
(Oldeman 1974). El desarrollo de estos con-
ceptos (modelo, unidad y reiteracion) ha pro-
porcionado una valiosa herramienta para es-
tudiar la estructura y la forma de las plantas, y
se ha reconocido que juega un papel impor-
tante en la asignacion de recursos a todas las
partes de la planta, en la captura de la luz, en
el transporte de agua, en la estabilidad meca-
nicay en la resistencia a los vientos (ver revi-
siones en: Vester 1997, Poorter & Werger 1999).

Para entender la arquitectura de una planta es
necesario observar todos los ejes que la com-
ponen. Segiin Oldeman (1990b) “un eje es un
tronco, una rama, o cualquier otro 6rgano
vascular, cilindrico, alargado y delgado, origi-
nado por su meristema terminal, que porta
hojas, flores o yemas”. La arquitectura de una
planta puede considerarse como un sistema
jerarquico cuya estructura depende del pa-
trén de ramificacion (Edelin 1991) y de la dife-
renciacién de los ejes. Estos, en conjunto,
constituyen el mejor criterio para analizar las
reacciones del arbol hacia los otros arboles y
sumedio (Vester 1997).

El modelo arquitectonico, determinado por el
tipo de crecimiento, la morfologia de los ejes,
la ramificacion y la posicion de la sexualidad,
se define como “el programa de crecimiento
que determina las fases sucesivas del desa-
rrollo de la planta” (Hallé et al. 1978). Debido a
las grandes variaciones que puede presentar
el modelo entre diferentes especies, se em-
plea la unidad arquitectonica, definida como
la expresion especifica del modelo para una
especie en particular, que incluye mayor deta-
lle arquitectonico en la descripcion del patron
de ramificacion mediante una secuencia de
diferenciaciéon (Edelin 1977 citado por
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Barthélémy et al. 1990). El desarrollo de ejes
fuera de la expresion normal de la unidad ar-
quitectonica, se denomina reiteracion (Hallé
etal. 1978), proceso morfogenético que dupli-
ca total o parcialmente el modelo arquitecto-
nico (Oldeman 1974). Las fases sucesivas del
crecimiento de un arbol se analizan mediante
el diagrama arquitectonico, o secuencia de
dibujos que representa el desarrollo arquitec-
tonico del arbol (Vester 1997), que comprende
los arboles potenciales (juveniles con poten-
cial para expandir su copa), del presente (ar-
bol maduro con copa plenamente desarrolla-
da) y del pasado (arbol viejo con copa debili-
taday dafiada) (Hallé et al. 1978). Por tltimo,
el plan de organizacion, que puede ser jerar-
quico o poliarquico, esta definido por la do-
minancia apical del eje principal (Edelin 1991).

Las Miristicaceas con estudios arquitectoni-
cos son pocas, pero todos los trabajos pre-
vios concuerdan en que éstas crecen confor-
me al modelo arquitecténico de Massart (Ha-
liéetal. 1978, Drénou 1994, Loubry 1994, Loup
1994). Ya desde mediados del siglo XIX, el
botanico Richard Spruce, durante sus viajes
a la Amazonia, habia hecho detalladas des-
cripciones sobre la ramificacion y la fisiono-
mia que incluian conceptos arquitectonicos
incipientes sobre las Miristicaceas, las cuales
llamaron mucho su atencion por su forma tan
caracteristica (Spruce 1861 citado por
Madrifian 1996). Mas tarde, en 1923 Jean
Massart estudio y describio un ejemplar de V.
surinamensis en el Jardin Botanico de Rio de
Janeiro (Hallé et al. 1978), sentando las bases
de lo que después fue denominado como “mo-
delo de Massart” por Hallé¢ & Oldeman (1970).
Mas recientemente, esta misma especie ha
sido investigada intensivamente (Edelin 1987
citado por Loup 1994, Barthélémy et al. 1991,
Loup 1994, Drénou 1994), al igual que Virola
michelii Heckel, estudiada por Comte (1993
citado por Loubry 1994).
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Ademas de ocurrir en la familia Myristicaceae,
el modelo de Massart esta bien representado
en arboles tropicales (v. g. Ceiba pentandra
(L.) Gaertn., Ocotea guianensis Aubl.),
subtropicales (v. g. Araucaria heterophylla
(Salisb.) Franco), y de zonas templadas (como
Abies balsamea (L.) Mill., Sequoia
sempervirens (D. Don) Endl.) (ver lista de ejem-
plos en Hallé et al. 1978). Sin embargo, tam-
bién son pocas las especies con estudios ar-
quitectonicos, como por ejemplo: Ocotea
oblonga (Meisn.) Mez (Vester 1997),
Symphonia globulifera L. f. (Loup 1994) y
algunas Araucaria spp. (Veillon 1978).

En Colombia los estudios sobre arquitectura
de la vegetacion son bastante escasos. Entre
ellos se encuentran los realizados en la region
de Araracuara en palmas (Echeverri 1993), en
el desarrollo de los bosques secundarios y
sus especies mas importantes (Vester &
Saldarriaga 1993, Vester 1997), en Miristicaceas
(Jiménez 2000) y en la dinamica del bosque
(A. C. Londofio, datos no publ.). Rios (1996)
estudio los cativales en la region de Uraba, y
A. Echeverri (datos no publ.), la arquitectura
del roble (Quercus humboldtii Bonpl.) en
Antioquia.

En este articulo se presenta el analisis arqui-
tectonico de tres especies de Miristicaceas
del dosel en dos bosques de tierra firme. Con
base en los trabajos previos sobre la arqui-
tectura de otras especies de la familia, se par-
tid de la hipotesis de que las especies, perte-
necientes a tres géneros diferentes, debian
exhibir igualmente el modelo de Massart. Se
estudio el desarrollo del modelo arquitectoni-
co en estas especies, la conformacion de la
unidad arquitectonica, los tipos de reiteracion,
el plan de crecimiento y el plan de organiza-
cion arquitectonico a nivel del arbol, la simili-
tud arquitectonica entre las especies. Ade-
mas, se investigo si existian semejanzas con



otras especies de la familia previamente estu-
diadas, y como el desarrollo arquitectonico
favorece la sobrevivencia de los arboles para
alcanzar el dosel.

AREA DE ESTUDIO

La investigacion se llevo a cabo en la region
de Araracuara (Amazonia colombiana), en el
Resguardo Indigena Nonuya de Pefia Roja,
en dos bosques maduros de tierra firme (sin
inundacion), localizados en las unidades de
paisaje: Plano Sedimentario Terciario y Terra-
za Baja del Rio Caqueta (nomenclatura segiin
Duivenvoorden & Lips 1993), ambos sin in-
tervenciones antropicas recientes. Las obser-
vaciones se efectuaron en las areas de
monitoreo establecidas por la Fundacion
Tropenbos para estudiar la estructura
(Londofio 1993, Londofio & Alvarez 1997)y
el funcionamiento (A. C. Londofio, datos no
publ., Londofio & Jiménez 1999, Tobdon 1999)
de estos ecosistemas. La region pertenece a
la zona de vida bosque himedo tropical (bh-
T) (Holdridge 1982). En Araracuara la tempe-
ratura promedia anual es de 25.7°C, la precipi-
tacion promedia anual es de 3 059 mm, con
régimen de distribucion unimodal, y la hume-
dad relativa es alta, con promedios mensua-
les entre 82-92 % (Duivenvoorden & Lips
1993).

La parcela permanente del Plano Sedimentario
Terciario donde se realizé el estudio es la mis-
ma reportada por Londofio & Alvarez (1997),
con suelos clasificados como Typic
Kandiudults o Xanthic Ferrasols (grupo
ecologico de los Acri-Ferrasols, segin
Duivenvoorden & Lips 1993). Las Terrazas
Bajas, con una extension mayor que la parte
actualmente inundable de la Llanura Aluvial
del rio Caqueta, tienen una altitud entre 200-
250 msnm (Tobdn 1999). El sitio de estudio
esta localizado en las partes planas bien
drenadas, con suelos clasificados como Typic
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Paleudults o Haplic Acrisol (grupo ecoldgico
de los Ali-Acrisols, segiin Duivenvoorden &
Lips 1993). Las coordenadas de las parcelas
de estudio son: 0°39°31" S, 72°04°38"” O enel
Plano Sedimentario Terciario (A. C. Londofio,
datos no publ.), y 0°40' S, 72°05' O en la Terra-
za Baja (Tobon 1999).

Segtin Duivenvoorden & Lips (1993), el bos-
que del Plano Sedimentario Terciario es uno
de los de mayor altura en la region, y tiene el
mas alto nimero de especies arboreas. La fi-
sionomia del sotobosque generalmente esta
dominada por palmas acaules. El dosel supe-
rior es cerrado, entre 20-37 m de altura, con
promedio de 27 m y algunos emergentes que
pueden alcanzar hasta 42 m. Los arboles con
diametro a la altura del pecho (DAP a 1.30 cm
del suelo) mayor de 20 cm sobrepasan los 20
m de altura, y la densidad arborea total (DAP=1
cm) es, en promedio, de 711 arboles por 0.1
ha, de los cuales 72 tienen DAP=10 cm. Por
otro lado, en la Terraza Baja el bosque se ca-
racteriza por la presencia de arboles gruesos
en combinacién con una densidad arbdrea
relativamente baja, sobre todo en los diame-
tros inferiores (DAP£40 cm), el sotobosque
es relativamente abierto, no estd dominado
por palmas acaules y los bejucos son relati-
vamente abundantes. El dosel superior tiene
una altura promedio de 22 m, con algunos
emergentes que pueden alcanzar hasta 35 m.
En general, sélo los arboles con DAP>30 cm
sobrepasan la altura de 20 m, la densidad
arborea total es, en promedio, de 609 arboles
por 0.1 ha, de los cuales 44 tienen DAP=10
cm, mientras los arboles con DAP=60 cm es-
tan bien representados.

MATERIALESY METODOS

La investigacion se realizé en dos fases; la
primera consistio en la seleccion de las espe-
cies e individuos y la segunda, en el analisis
arquitectonico propiamente dicho.
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Seleccion de las especies. Esta fase inicial
tuvo una duracidn aproximada de mes y me-
dio, y se inici6 con una revision de las mues-
tras botanicas de las Miristicaceas, previa-
mente colectadas en la zona de estudio
(Londofio 1993, Londofio & Alvarez 1997), en
el herbario Amazdnico Colombiano (COAH).
Se tomaron anotaciones sobre la distribucion
local en las unidades de paisaje y sobre algu-
nas caracteristicas morfoldgicas como tama-
fio de la [amina foliar, patrén de la nervadura'y
tipo de tricomas, para facilitar el reconocimien-
to posterior de las especies en el campo. Tam-
bién se consultaron descripciones y claves
de la identificacion para la familia, y se elabo-
r6 una guia de campo con fotocopias a color
de las muestras botanicas de las especies re-
portadas para los sitios de estudio. Todos los
nombres de las especies que aparecen en el
texto fueron consultados en la pagina de la
red del Jardin Botanico de Missouri,
especificamente en la base de datos sobre
nomenclatura VAST (VAScular Tropicos)
(MBG W3TROPICOS 2001).

Luego, en el campo se recorrieron las parce-
las y las areas adyacentes, observando todas
las Miristicaceas presentes y localizando al-
gunos individuos; esta informacidn, sumada
ala que se tenia de trabajos previos (Londofio
1993, A. C. Londofio, datos no publ.), permi-
tid escoger definitivamente las especies para
el estudio. Los criterios para seleccionarlas
fueron: alta importancia dentro del bosque
(evaluada mediante el indice de valor de im-
portancia, IVI en el Plano Sedimentario Ter-
ciario, A. C. Londoflo, datos no publ.), pre-
sencia de individuos en todos los estados de
desarrollo (plantulas, juveniles, adultos y se-
niles) y, por lltimo, facilidad de identificacion
en el campo.

Las especies escogidas fueron: Iryanthera
tricornis, Osteophloeum platyspermum'y Vi-
rola pavonis. Posteriormente, se eligieron los
individuos para realizar las observaciones ar-
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quitectonicas. Se prefirieron los arboles con
buena visibilidad desde el suelo (principal-
mente en sus copas), sin excesiva carga de
epifitas, lianas, bejucos o estranguladoras,
para realizar adecuadamente las observacio-
nes; ademas, nuevamente se tratd que ¢stos
se encontraran en distintos estados de desa-
rrollo (juveniles, adultos y seniles) y en sitios
con diferentes condiciones ambientales den-
tro del bosque (localizados en todos los es-
tratos). Cada individuo seleccionado fue mar-
cado permanentemente e identificado median-
te una muestra botanica. Las colecciones se
depositaron en el herbario Amazdénico Colom-
biano (COAH), donde se hizo la verificacion
final de las identificaciones realizadas en cam-
po. Adicionalmente, se colectaron ramas como
muestras de detalles arquitectdnicos, regis-
trando el lugar del arbol donde estaba inser-
tada para permitir la correcta interpretacion
arquitectonica. Dichas colecciones se encuen-
tran temporalmente depositadas en la Funda-
cion Tropenbos, en Bogota.

Analisis arquitecténico. Esta segunda fase
tuvo una duracion aproximada de tres meses,
en la cual se efectuaron las observaciones ar-
quitectonicas: primero en los individuos juve-
niles, luego en los intermedios y por ultimo en
los adultos y seniles. Los arboles de menor
altura se observaron directamente, mientras
que para observar las copas de los mas altos
se utilizaron telescopio y bindculos. En algu-
nos casos, las observaciones se realizaron di-
rectamente desde el dosel, empleando equipo
de escalar para subir a plataformas y a cuerdas
instaladas sobre arboles vecinos, y asi obte-
ner una mejor visibilidad de los arboles mas
grandes, con las copas mas complejas.

Se dibujaron perfiles a escala de todos los
individuos seleccionados, asi como algunos
detalles, principalmente de ramas y de reitera-
ciones. Para realizar los perfiles a escala de
cada arbol y de los detalles, se tomaron las
siguientes mediciones: DAP, didmetro prome-



dio de copa (DC) con base en la medicion de
ocho radios de copa, altura total (HT) y de
fuste (HF), y otras hasta la insercion de ramas
o reiteraciones importantes. Los arboles fue-
ron dibujados de la manera mas real posible,
para lo cual las caracteristicas morfoldgicas y
arquitectonicas de cada uno de los ejes fue-
ron descritas detalladamente.

En el campo también se registraron algunos
parametros de copa, adoptando una simplifi-
cacion de las cinco categorias propuestas
por Dawkins (1958), de la siguiente manera:
a) calidad de copa: calificada de uno a tres,
asi: 3=buena (copa simétrica y vigorosa), 2=
regular (condicioén intermedia, con algunos
defectos en cuanto a la simetria y a la densi-
dad del follaje), 1= deficiente (copa pobre,
poco vigorosa y fracturada, con proporcio-
nes sustanciales de ramas sin follaje o ramifi-
cacion incompleta, marcadamente asimétrica);
b) posicion de copa: considerada como: 3=
buena (copa completamente expuesta, con
plenas entradas verticales y laterales de luz),
2=regular (condicion intermedia, parcialmen-
te expuesta con entradas verticales o latera-
les de luz), 1= deficiente (con muy pocas en-
tradas de luz o totalmente cubierta). También
se describieron cualitativamente las condi-
ciones del lugar donde se encontraba cada
individuo dentro del bosque, incluyendo
aspectos tales como: si el arbol se encontra-
ba dentro de un claro natural o en el borde
de éste, y la presencia de disturbios recien-
tes causantes de dafios en el arbol (e. g. ra-
mas y arboles caidos alrededor o sobre €l)
que se podian relacionar con reiteraciones
traumaticas.

Para confirmary detallar el modelo (Hallé et al.
1978) y definir la unidad arquitectonica (Edelin
1977 citado por Barthélémy et al. 1991), se efec-
tuaron las siguientes observaciones
morfoldgicas y arquitectonicas para cada eje
(ver conceptos en Hallé et al. 1978, Oldeman &
Hallé 1980, Bell 1993): el tipo de crecimiento
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(continuo o ritmico; definido o indefinido;
monopddico o simpodico), la descripcion de
las unidades de crecimiento, el patron de ramifi-
cacion (continuo, ritmico o difuso; monépodico
o simpadico), su caracter proléptico o siléptico,
su diferenciacion morfoldgica (ortotropia o
plagiotropia; plagiotropia secundaria o
plagiotropia por aposicion, presencia de ejes
mixtos) y, por tltimo, la presenciay la localiza-
cion de la sexualidad en los ejes, entendida
como cualquier estructura reproductiva, sea
flor, fruto o ambas.

Para construir el diagrama arquitectonico
(Vester 1997) y describir el desarrollo del plan
de organizacion a nivel del arbol (Oldeman 1989,
1990a, 1990b, Edelin 1991 ), adicionalmente se
detectaron y clasificaron los tipos de reitera-
cion presentes en cada individuo (total o par-
cial; adaptativa o traumatica; proléptica o
siléptica; automatica; arborea, arbustiva o her-
bacea) (Oldeman 1974, Hallé et al. 1978, De
Castro 1980, Edelin 1984 citado por Bell 1993),
registrando su localizacion en el arbol. En el
diagrama se diferenciaron los arboles poten-
ciales, del presente y del pasado (Oldeman
1974, Hallé et al. 1978), con base en las mis-
mas caracteristicas morfoldgicas y arquitec-
tdnicas, considerando los arboles suprimidos
como una categoria diferente (Oldeman 1990b).

Posteriormente, los dibujos de campo fueron
llevados a formato digital. En la construccion
del diagrama arquitectonico los esquemas se
elaboraron después de realizar un analisis
comparativo de los perfiles y de los planos
exactos obtenidos por la observacion directa
de los arboles en el campo. Por otra parte, se
analizo la dispersion de los datos de DAP y
HT de todos los individuos, segtn el poten-
cial de desarrollo, con respecto a la linea de la
relacion armonica del modelo (HT=100DAP),
siguiendo el método propuesto por Hallé &
Oldeman (1970) y Halle etal. (1978). El andlisis
se realizo para cada especie por separado y para
el conjunto total de datos.
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RESULTADOS

En total se seleccionaron y dibujaron 51 indi-
viduos, cuya distribucion por especie, sitio y
estado de desarrollo se muestra en la Tabla 1.
Debido a la gran semejanza arquitectonica
entre las tres especies todos los resultados
del analisis se presentan conjuntamente.

Modelo y unidad arquitectdnica. Las tres es-
pecies efectivamente crecen segun el modelo
arquitectonico de Massart (Hallé et al. 1978).
Los arboles son poliaxiales: el meristema de la
plantula se multiplica y produce otros
meristemas que poseen un grado de diferen-
ciacion desigual (uno da origen al tronco y
los otros, a las ramas). En todas las especies
se encontrd que la unidad arquitectonica al-
canza tres Ordenes de ejes (Tabla 2) y el mo-
delo se desarrolla de la siguiente manera: el
eje epicotiledonario conforma el eje principal
(A1), ortotropo, con filotaxia alterna
espiralada, monopddico, con crecimiento y ra-
mificacion ritmicos, constituido por la suce-
sion de unidades de crecimiento cuyos limi-
tes estan marcados por la presencia de hojas

de tamafio reducido, junto con un cambio en
el colory el grado de lignificacion de la corte-
za. A medida que el eje A1 crece en longitud,
las yemas axilares, localizadas en la parte distal
(o terminal) de la ultima unidad de crecimien-
to, se desarrollan dando origen a los ejes A2,
antes de que el meristema terminal del eje A1l
entre en estado de reposo; i. e. los ejes A2
son silépticos. Luego, el meristema terminal
del eje Al reanuda su actividad y se produce
la siguiente unidad de crecimiento, y asi su-
cesivamente. Los ejes A2 se disponen
ritmicamente, formando pisos de ramas muy
conspicuos, localizados en posicion
acrotonica dentro de las unidades de creci-
miento del eje Al. Los ejes A2 presentan una
orientacion horizontal con filotaxia alterna
distica, acompafiada de una pequefia torsion
de los peciolos que acentia su caracter
plagidtropo; son monopodicos, con creci-
miento ritmico y tienen ramificacion difusa,
ya que no hay un patrén visible en la apari-
cion de los ejes A3. Los A3 exhiben filotaxia
alterna distica y también son plagidtropos,
en menor grado que los ejes A2, son
monopodicos, con crecimiento ritmico, pero

Tabla 1. Numero de individuos observados en el analisis arquitectonico.

P
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sin ramificacion. Difieren de los ejes A2 en su
origen: los primeros son silépticos, mientras
los A3, prolépticos. Adicionalmente, los ejes
A2 estan conformados por un numero mayor
de unidades de crecimiento en comparacion
con los ejes A3 que so6lo desarrollan dos o
tres unidades de crecimiento; en consecuen-
cia, los ejes A2 son de mayor longitud que los
A3. Las estructuras reproductivas (flores y
frutos) se encuentran en los ejes A2 y A3
(Tabla 2); debido a su posicion axilar dentro
de los ejes, la localizacion de la sexualidad no
es importante en el modelo de Massart (Hallé
et al. 1978) puesto que no interfiere con el
crecimiento vegetativo del arbol.

Tipos de reiteracién. Las tres especies estu-
diadas presentaron gran capacidad de reite-
racion; todas las reiteraciones fueron de tipo
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proléptico. Por una parte, se hallaron reitera-
ciones traumaticas en individuos en todas las
fases de desarrollo del arbol; por otra, se de-
tectaron reiteraciones adaptativas en ciertas
fases. Siguiendo el desarrollo de las especies,
primero surgen las reiteraciones adaptativas
parciales sobre los ejes A2; después, las tota-
les. Estas ultimas también se localizan princi-
palmente sobre los ejes A2 mas lignificados,
de mayor dimension, y eventualmente sobre
el eje Al. Una vez que los individuos han
alcanzado el dosel, que en el caso de las tres
especies estudiadas corresponde a los arbo-
les del presente, fue posible identificar reite-
raciones arbdreas, arbustivas y herbaceas.

Diagrama arquitecténico y plan de organiza-
cién a nivel del arbol. Se identificaron ocho
fases de desarrollo arquitectonico con base

Tabla 2. Unidad arquitectdnica para las tres especies estudiadas ({ryanthera tricornis,
Osteophloeum platyspermum 'y Virola pavonis).

Caracteristica e e e
strctra i i i
Creciiet i ritic ritic ritic
irecci rttr aitr aitr
ertica rita ica
eia aiaer ara crta
ietria raia iatera iatera
c iites asecas asecas aseeas
caiecrtea caiecrtea caiecrtea
ieracees
eas etre etre etre
aiicaci i ritic is raiica
Cria iciata retaraa
caiaci acrtica acrtica
serci cacee cee
as itaia ateraesiraaa  ateraistica ateraistica
caia resecia si si
caiaci atera atera
etrestiasc etrestiasc
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en los érdenes de ejes y la cantidad, la locali-
zacion y el vigor de las reiteraciones presen-
tes en los arboles observados. Aunque entre
las caracteristicas arquitectonicas y las dimen-
siones del arbol no existe una relacion estric-
ta (Hallé et al. 1978, Vester 1997), se presenta
el rango de altura de los individuos pertene-
cientes a cada fase como referencia. Para una
mejor ilustracion de las fases de desarrollo se
realiz6 un diagrama arquitectonico esquema-
tico que resume el ciclo de vida de las tres
especies (Fig. 1), que muestra la dinamica
del crecimiento de éstas especies, desde su
establecimiento como plantulas, pasando por
el estado de arboles maduros del dosel, has-
ta que finalmente llegan a ser arboles
senescentes.

Fase 1: plantula (Figs. 1 y 2A). Comprende
individuos en el estado inicial de desarrollo,
inmediatamente después de la germinacion,
que alcanzan alturas hasta 0.5 m. Fase carac-
terizada por presentar unicamente el eje
epicotiledonario (A1), o tronco, sin ramificar,
con dos o tres unidades de crecimiento, clara-
mente reconocibles por el cambio drastico en
el tamafio de las hojas, en el color de la corte-
za 'y la progresiva disminucion de la longitud
de los entrenudos [ que muestran su creci-
miento ritmico. Dada la dificultad para identi-
ficar con certeza la especie de cada plantula,
no fue posible observar esta fase para cada
especie por separado. No obstante, las obser-
vaciones realizadas en el campo permitieron de-
finirla en general para todas las Miristicaceas
presentes en los sitios de estudio.

Fase 2: juvenil (Figs. 1 y 2B). Comprende ar-
boles potenciales, con alturas entre 0.5-2 m,
caracterizados por tener un tronco (eje Al)
ramificado ritmicamente, portando los ejes A2,
dispuestos en pisos muy conspicuos. En esta
fase los ejes A2 atn no se han ramificado.
Cuando los individuos presentan mas de un
piso de ramas se observa que los ejes A2 se
distribuyen espacialmente para evitar al maxi-

74

mo el sombreado entre las ramas de los pisos
adyacentes. Ademas, se observa una fuerte
autopoda: los ejes A2 que se producen pri-
mero van muriendo a medida que el eje Al
crece en altura y produce nuevos A2 en la
parte superior de la copa.

Fase 3: juvenil (Figs. 1 y2C-D). Al igual que la
fase anterior, también comprende arboles po-
tenciales, con alturas entre 2-5 m. En esta fase
el arbol expresa claramente su modelo arqui-
tectonico, y presenta la relacion armonica del
mismo; es decir, el individuo se encuentra
sobre la linea de referencia HT=100DAP (Fig.
3). Estos arboles exhiben la unidad arquitec-
ténica completa consistente en tres ordenes
de ejes diferentes: A1, A2y A3 (Fig. 1,
Tabla 2). Hasta esta fase, el desarrollo del ar-
bol sigue un plan de organizacion jerarquico,
en el cual existe una fuerte dominancia del
meristema apical del eje Al y una subordina-
cion de los ejes A2 y A3.

Fase 4: juvenil (Figs. 1 y 2E-H). Esta fase aun
comprende arboles potenciales, con alturas
entre 5-15 m, con la unidad arquitectdnica
completa. En este momento el arbol comienza
a sobrepasar el umbral definido por la expan-
sion de la copa conforme al desarrollo del
modelo y reacciona mediante la produccion
de numerosas reiteraciones adaptativas par-
ciales (Rp, Fig. 2E-H). Estas son muy abun-
dantes en los pisos inferiores de ramas (ejes
A2), es decir, las ramas mas bajas y viejas de
la copa, las cuales son igualmente las mas
largas y plagidtropas, que gradualmente dis-
minuyen en longitud hacia la parte superior
de la copa. Frecuentemente se observa que el
crecimiento de los ejes A2, inicialmente con
un caracter marcadamente monopddico (con
crecimiento indefinido), se va tornando pro-
gresivamente definido en virtud del agota-
miento del meristema terminal. La desapari-
cion de este meristema terminal ocasiona el
desarrollo de yemas laterales, ubicadas en las
axilas de las hojas mas cercanas al apice, que
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Figura 1. Diagrama arquitectonico esquematico para el conjunto de especies estudiadas (Iryanthera tricornis, Osteophloeum platyspermum y

3 Virola pavonis). F: fase arquitectonica. A’: eje reiterado. Rt: reiteracion total.
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hasta ese momento se encontraban en estado
de latencia (Fig. 4F, H). Estas yemas produ-
cen complejos reiterados adaptativos, deno-
minados como “tenedores” por Barthélémy
et al. (1991). Estos, vistos sobre un plano,
pueden ser sencillos (dos reiteraciones, Fig.
4A) o multiples (tres o mas reiteraciones, Fig.
41), que segun su aparicion, pueden sobrepo-
nerse unos a otros modificando totalmente la
arquitectura de las ramas. Por otra parte, en la
parte media y proximal de los ejes A2 mas
viejos se observa el desarrollo de ejes
dediferenciados (ejes A’2, Fig. 4C, F-I). En esta
fase se inicia el plan de organizacion
poliarquico.

Fase 5: transicion entre arbol potencial y ar-
bol del presente (Figs. 1 y 5A-B, F), cuyos
individuos se consideraron como arboles del
presente, generalmente con alturas entre 15-
25 m, que excepcionalmente pueden alcanzar
hasta 40 m. Sus copas exhiben una arquitec-
tura mas compleja con gran parte de los ca-
racteres propios de los arboles del presente,
que se encuentran proximas a alcanzar su
maxima capacidad de desarrollo. Las reitera-
ciones adaptativas parciales de los ejes A2
son mas abundantes y lignificadas, al igual
que los ejes A2 que las portan. También se
presenta una proliferacion de ramitas
prolépticas (A3) en toda la copa y, ademas,
empiezan a aparecer las primeras reiteracio-
nes adaptativas totales insertadas directamen-
te sobre todo en los ejes A2 (Fig. 6). El plan de
organizacion poliarquico contintia ganando
importancia.

Fase 6: arbol del presente (Figs. 1 y 5C-E).
Comprende los tipicos individuos del presen-
te, con alturas que pueden alcanzar 30 m o
mas, eventualmente hasta 40 m, con copas
plenamente desarrolladas, conformadas por
numerosos complejos reiterados muy
lignificados creados mediante reiteraciones
adaptativas parciales y totales. En estos ar-
boles, las reiteraciones adaptativas totales,
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localizadas principalmente sobre los ejes A2
(Fig. 6) y, en menor grado, sobre los ejes A1,
son grandes, vigorosas y conforman las rei-
teraciones arboreas. También se encuentran
las reiteraciones arbustivas, de tamafio mas
reducido, insertadas en los ejes de las previas
reiteraciones arboreas. Por ultimo, completan-
do el gradiente desde el tronco principal has-
ta la periferia de la copa, se encuentran las
reiteraciones herbaceas, todavia mas peque-
fias, junto con una proliferacién de ramitas
prolépticas (ejes A3). A partir de este momen-
to el plan de organizacion poliarquico se esta-
blece por completo y domina en las fases si-
guientes, cuando la repeticion total de la uni-
dad arquitectonica constituye el mecanismo
principal de construccion de la copa.

Fase 7: transicion entre arbol del presente y
arbol del pasado (Figs. 1 y 7A-B), considera-
dos como individuos del pasado, con alturas
en igual rango que los de la fase anterior, ca-
racterizados por la disminucion progresiva del
tamafio y del vigor de las reiteraciones
arboreas y arbustivas. La aparicion de las rei-
teraciones herbaceas se torna mas frecuente,
en la periferia de la copa, sobre los ejes A2,y
también sobre el tronco. Asi mismo, se obser-
va una tendencia hacia la miniaturizacién en
el tamaifio de las hojas, bastante acentuada en
el caso de Osteophloeum platyspermum (Fig.
4D-F) el tricornis.

Fase 8: arbol del pasado (Figs. 1 y 7C-D). Com-
prende individuos senescentes, tipicos del
pasado, con alturas entre 25-40 m, cuyas co-
pas estan conformadas basicamente por nu-
merosas reiteraciones herbaceas, muy peque-
flas, poco vigorosas, originadas a partir de
los ejes A2 mas lignificados e incluso del tron-
co (eje Al). Las reiteraciones arboreas y
arbustivas presentan poco vigor y signos cla-
ros de fracturamiento que hacen evidente los
procesos de desintegracion fisica de la copa.
En general, ocurre un debilitamiento progre-
sivo de ésta que hace que el arbol se torne
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Figura 2. Arboles potenciales de Iryanthera tricornis (It), Osteophloeum platyspermum (Op)
y Virola pavonis (Vp). A: plantula (fase 1). B-H: arboles potenciales. B: fase 2. C-D: fase 3. E-
H: fase 4. +: eje muerto. Uc: unidad de crecimiento. Rp: reiteracion parcial. Rt: reiteracion total.
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muy susceptible a la muerte por la fractura del
tronco (Londofio & Jiménez 1999). Precisa-
mente por su gran vulnerabilidad a la accion
de agentes biofisicos, que pueden ocasionar
una muerte subita, los individuos en esta fase
son poco abundantes en el bosque (A. C.
Londofio, datos no publ.).

Potencial de desarrollo en el bosque. Apli-
cando los conceptos tedricos de Oldeman
(1974, 1990b) y de Hallé et al. (1978) el poten-
cial de desarrollo del bosque fue definido con
base en las ocho fases de desarrollo, de la
siguiente manera. Los arboles potenciales
(Fig. 2) estan constituidos por juveniles, con
plena capacidad para expandir y desarrollar

su copa, y comprenden individuos desde la
fase 1 hasta la 4. Los arboles del presente
(Fig. 5) estan conformados por adultos, con
copas que han alcanzado su maxima expan-
sidn o desarrollo, con reiteraciones arboreas
y arbustivas vigorosas y abundantes, y com-
prenden individuos de las fases 5 y 6. Los
arboles del pasado (Fig. 7) estan conforma-
dos por individuos viejos, sin potencial de
desarrollo, caracterizados por copas debilita-
das, fracturadas o dafiadas, con abundantes
reiteraciones herbaceas, y comprenden arbo-
les de las fases 7 y 8. Por ultimo, los arboles
suprimidos (Oldeman 1990b, Vester 1997) con-
forman una categoria aparte (Fig. 8) y com-
prenden arboles con caracteristicas arquitec-
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Figura 3. Relacion entre el logaritmo de la altura total (HT) y del didmetro (DAP) con respecto
alalinea de referencia HT=100DAP. Potencial de desarrollo: O : arboles potenciales, O : arbo-
les del presente, +: arboles del pasado, 0 : arboles suprimidos. n: nimero de individuos.
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ténicas similares a aquellas de los arboles del
pasado aunque no han atravesado por la fase
de maxima expansion (o arbol del presente);
por tanto, estan excluidos de la secuencia de
desarrollo del arbol (Fig. 1), y no estan aso-
ciados con fase alguna. Estos ultimos exhi-
ben copas poco vigorosas, fracturadas, muy
asimétricas, con poco follaje, ramificacion in-
completa y abundantes reiteraciones
traumaticas, que sugieren un potencial de
desarrollo muy limitado que claramente los
diferencia de los arboles juveniles de las fa-
ses iniciales del diagrama arquitectonico.

Se encontr6 que los arboles potenciales, del
presente y del pasado forman grupos con res-
pecto a la linea de referencia HT=100DAP,
mientras que los arboles suprimidos se en-
contraron dispersos a lo largo de ésta (Fig. 3).
Por otro lado, del conjunto total de datos de
las tres especies (n=51), la mayoria de los in-
dividuos (86%, n=44) se ubicd en la parte su-
perior de la linea y sobre ella, en ambos casos
con el mismo nimero de individuos (43%,
n=22); en el primero (HT>100DAP), los arbo-
les pertenecen en su mayor parte a la catego-
ria de los potenciales (33%, n=17) y, en menor
porcentaje, a la de los suprimidos (8%, n=4).
En el segundo caso (HT=100DAP), de todos
los arboles que se presentaron sobre la linea,
indicando la relacion armonica del modelo, la
mayor proporcion correspondio a los arboles
potenciales (20%, n=10) seguidos por los del
presente (14%, n=7). Por ultimo, los indivi-
duos ubicados en la parte inferior de la linea
(HT<100DAP), estuvieron constituidos en
mayor cantidad por los arboles del pasado
(6%, n=3) y del presente (4%, n=2).
Adicionalmente, en la Fig. 3 se puede obser-
var la representatividad del muestreo realiza-
do para cada especie.

Parametros de copa. Los arboles potenciales
y los suprimidos comprendieron individuos
localizados desde el sotobosque (HT£15 m)
hasta el dosel (25 m<HT£35 m), encontrados
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con mayor frecuencia en el sotobosque, mien-
tras que los arboles del presente y del pasado
estan ubicados principalmente en el dosel,
raramente en el subdosel (15 m<HT£25 m) o
en posicion de emergentes (HT>35 m).

Considerando el conjunto total de datos de
las tres especies, se observo que para calida-
des de copa buenas (Fig. 9A), los arboles
potenciales y del presente comprendieron
mayor numero de individuos (n=15, n=7, res-
pectivamente), pero para los primeros estas
calidades de copa buenas estuvieron asocia-
das principalmente (en 87% de los individuos,
n=13) con posiciones de copa deficientes,
mientras que en los arboles del presente las
calidades de copa buenas estuvieron asocia-
das mayormente (en 86% de los individuos,
n=6) con posiciones de copa igualmente bue-
nas. Como era de esperarse, los arboles del
pasado tuvieron baja representacion (n=2) y
no existieron suprimidos con calidades de
copa buenas. Para la calidad de copa regular
(Fig. 9B), los arboles potenciales compren-
dieron mayor cantidad de individuos (n=14)
seguidos de los del pasado (n=4). De los pri-
meros, al igual que en la calidad de copa bue-
na, la mayoria (el 64% de los individuos, n=9)
estuvo asociada con posiciones de copa de-
ficientes, mientras que todos los arboles del
pasado (100%, n=4) se asociaron con posi-
ciones de copa buenas. Por tltimo, en la cali-
dad de copa deficiente (Fig. 9C), la totalidad
de los individuos (100%, n=4) correspondi6 a
los arboles suprimidos, con ausencia de ar-
boles potenciales, del presente y del pasado.

DISCUSION

Consideraciones sobre el muestreo. Segun
Edelin (1991), la identificacion del modelo ar-
quitectonico de un arbol es dificil debido a la
gran variabilidad estructural de las plantas.
Por tanto, observar un sélo individuo no es
suficiente para comprender el comportamien-
to general de una especie en un estado
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Figura 4. Detalles arquitectonicos de ramas de Iryanthera tricornis, Osteophloeum
platyspermum 'y Virola pavonis. A-C, F-I: reiteraciones parciales (fase 4 y siguientes). A:
tenedor simple. B-C, F-I: ejes dediferenciados en la parte proximal y media de la rama. D: eje A2
sin ramificar (fase 2). E: rama con unidad arquitectonica completa (fase 3). I: tenedor multiple. ||:

limite de la unidad de crecimiento. A’: eje reiterado.
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ontogénico determinado. Asi, para determi-
nar con precision el desarrollo arquitectoni-
co, siempre es necesario observar el espectro
completo de las fases arquitectonicas [] ex-
ceptuando casos de extrema simplicidad[] el
cual se manifiesta en su totalidad inicamente
cuando se considera el crecimiento del indivi-
duo desde la germinacion hasta cuando el ar-
bol florece y se dispersan sus semillas. Sin
embargo, mas alla de esta fase la arquitectura
del arbol contintia cambiando conforme éste
crece en tamafio. Entonces, la arquitectura
normalmente no se completa en el sentido que
se construye un edificio a partir de un plano
que se termina, porque su esencia es el cam-
bio (Halle et al. 1978).

El nimero de individuos de la muestra para
analizar la arquitectura de una especie depen-
de de la complejidad y la variacion de ésta
(Barthélémy etal. 1991, Edelin 1991). Existen
reportes desde 20 hasta 50 o 100 individuos
por especie (Sterck et al. 1991, Loup 1994,
Vester 1997). En el presente estudio, debido a
la relativa sencillez del modelo arquitectonico
de Massart, fue suficiente seleccionar una mues-
tra pequefia por especie (Tabla 1, Fig. 3). Aun-
que las especies mejor representadas fueron /.
tricornis y Osteophloeum platyspermum, la
muestra de V. pavonis fue suficiente para de-
tectar los procesos mas importantes en la
construccidon de su copa y para describir el
esquema de su desarrollo.

Modelo y unidad arquitectonica. La evalua-
cion detallada de los caracteres morfologicos
y arquitectonicos de los ejes, para cada espe-
cie, mostré una gran semejanza entre /.
tricornis, Osteophloeum platyspermum 'y V.
pavonis, las cuales, exhiben el mismo modelo
y estan conformadas por igual tipo y nimero
de d6rdenes de ejes en su unidad arquitectoni-
ca (Tabla 2), al igual que todas las
Miristicaceas previamente estudiadas (V.
michelii y V. surinamensis, Drénou 1994,
Loubry 1994, Loup 1994). La estructura inicial

E.M. Jiménez et al.

de un arbol juvenil o potencial, producto del
patrén inherente o genético con el cual /.
tricornis, Osteophloeum platyspermum 'y V.
pavonis construyen su forma mas elemental,
consiste en un individuo conformado por los
tres ordenes de ejes de la unidad arquitectd-
nica (fase 3, Fig. 2C-D). Cada categoria de eje
es morfoldgica y funcionalmente diferente
(Tabla 2). El primer eje, con funcion de tronco,
es ortotropo el cual origina y porta las ramas.
Estas, formadas por dos tipos de ejes
plagiotropos (A2 y A3), sostienen el area
fotosintética y reproductiva del arbol, con-
formando el primer sistema de ramas. La for-
ma inicial de ramificacion o secuencia “nor-
mal” de diferenciacion de los ejes, desde la
germinacion de la semilla (fase 1) hasta que el
arbol conforma su modelo arquitectonico (fase
3, Fig. 1), es la siguiente: el eje A1, o tronco,
produce los ejes A2 y, posteriormente, a su
vez éstos producen los ejes A3.

Procesos de reiteracion y plan de organiza-
cién. Al igual que lo previamente reportado
para V. michelii'y V. surinamensis (Barthélémy
1991, Barthélémy et al. 1991, Drénou 1994,
Loubry 1994, Loup 1994), en . tricornis,
Osteophloeum platyspermum y V. pavonis,
también se detectaron reiteraciones traumaticas
y adaptativas. Las dos clases de reiteracion
encontradas, traumaticas y adaptativas, des-
empefian papeles fundamentales en la
sobrevivencia y en la construccion de la copa
de 1. tricornis, Osteophloeum platyspermum
y V. pavonis. Todas estas reiteraciones au-
mentan el numero de ejes, y de drganos que
éstos portan, para captar de una manera mas
eficiente los recursos a su alcance o para apro-
vechar incrementos energéticos, entre los
cuales el mas frecuente consiste en una ma-
yor iluminacion después de la abertura de un
pequeiio claro en el dosel.

En primer lugar, las reiteraciones traumaticas,

como mecanismo de respuesta a los dafios
sufridos en la estructura vegetativa del arbol,
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Figura 5. Arboles del presente de Iryanthera tricornis (It), Osteophloeum platyspermum (Op) y Virola pavonis (Vp). A-B, F: arboles potencia-
les en transicion a arboles del presente (fase 5). C-E: arboles del presente (fase 6). +: eje muerto. Rp: reiteracion parcial. Rt: reiteracion total.

SBAORONISUIIA $31} 9P eINodNbry



pueden presentarse en cualquier fase, y su
localizacion depende del dafio sufrido que
condiciona la parte de la unidad arquitectoni-
ca que se repite. Por ejemplo, en los arboles
potenciales, localizados en el sotobosque, fre-
cuentemente se observaron reiteraciones
traumaticas totales sobre el eje A1, situacion
que se detecta claramente cuando el meristema
terminal ha sido dafiado y luego es reempla-
zado por una yema lateral que repite de nuevo
el modelo completo, reiniciando y relevando
el crecimiento de todo el arbol (Fig. 8A-C, E-
G). En los individuos juveniles las reiteracio-
nes traumaticas totales son faciles de identifi-
car, lo que no sucede en los arboles adultos,
debido a la lignificacion de sus ejes y al tama-
fio de los individuos. En el caso de las reitera-
ciones traumaticas parciales, la muerte del
meristema terminal de los ejes de las ramas,
trae como consecuencia, al igual que en los
Al, el desarrollo de yemas laterales que pro-
ducen ejes con la misma arquitectura de la
rama de la cual se originaron. Estas reiteracio-
nes parciales fueron frecuentes en los indivi-

Figura 6. Reiteracion total adaptativa (Rt)
sobre eje A2 en arbol del presente (fase 5).
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duos juveniles, principalmente en los ejes A2,
mientras que en los A3 fueron muy escasas.

Entre los arboles potenciales, ubicados den-
tro del sotobosque, las reiteraciones
traumaticas son particularmente frecuentes,
abundantes y vigorosas; casi todos los in-
dividuos exhiben al menos una de ellas. Este
hecho sugiere que las reiteraciones
traumaticas son un mecanismo clave que au-
menta la probabilidad de sobrevivencia en el
sotobosque, donde los dafios son frecuentes
debido a los procesos de dinamica del bos-
que, tales como la caida arboles o de ramas
(A. C. Londofio, datos no publ., Londofio &
Jiménez 1999). Por otro lado, cuando hay ex-
cesiva presencia de reiteraciones traumaticas,
en unién con copas asimétricas y poco vigo-
rosas, estos individuos conforman los arbo-
les suprimidos (Fig. 8A-B, D-E, G), que en su
mayoria han estado soportando condiciones
ambientales desfavorables por mucho tiempo
o que han sufrido dafios grandes o sucesi-
vos. Estos ultimos arboles tienen muy poco
potencial de desarrollo de su copa y, por tan-
to, pueden eventualmente ser eliminados de
la vegetacion.

En segundo lugar, a diferencia de las reitera-
ciones traumaticas cuya aparicion netamente
oportunistica esta asociada directamente con
dafios, las reiteraciones adaptativas se mani-
fiestan como un evento programado que ocu-
rre después de un determinado umbral de di-
ferenciacion durante la vida del arbol
(Barthélémy et al. 1991); i. e. éstas aparecen
en determinadas fases arquitectonicas (fase
4-8) y pueden ser parciales o totales. Aunque
éstas se desarrollan como un mecanismo in-
herente en la construccion del arbol
0 genéticamente determinadol] también
constituyen un mecanismo de respuesta a
cambios en la energia incidente (Oldeman 1974,
De Castro 1980).

Todas las reiteraciones adaptativas permiten
expandir la copa mas alla de los limites im-
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puestos por el modelo arquitectonico (Hallé
et al. 1978) y, en el caso de las tres especies
estudiadas, surgen después de la fase 3. Pri-
mero aparecen las parciales (Rp, Fig. 2E-H)
que se manifiestan como ejes dediferenciados,
localizados a lo largo de todo el eje A2, me-
diante las cuales se insertan ejes supernume-
rarios (A’2) entre los A2 y A3 iniciales (Fig. 4),
dando siempre como resultado que los ejes
mas diferenciados estan en la periferia de las
ramas, estos ultimos son considerados por
Oldeman (1990b) como “la piel de la copa™. La
disposicion en abanico de las reiteraciones
adaptativas parciales permite aumentar el area
fotosintéticamente activa de la planta. Poste-
riormente, aparecen las reiteraciones totales,
tipicas de los arboles del presente y del pasa-
do (fases 5-8, Figs. 5, 6 y 7), que reproducen la
unidad arquitectonica completa (ejes Al, A2
y A3), cada una de las cuales conforma una
subcopa que interactiia con las demas como
un individuo independiente dentro de la copa
del arbol adulto, para aprovechar toda la ener-
gia incidente en el dosel. Estas reiteraciones
totales imprimen un caracter marcado de com-
plejidad y de rejuvenecimiento a la copa de
los arboles.

Después de que se detectd y publicé por pri-
mera vez el concepto de reiteracion automati-
ca en las plantas (Edelin 1984 citado por Bell
1993), ésta ha resultado ser el tipo mas fre-
cuente pero también el mas dificil de detectar
(Oldeman 1990b, Bell 1993, Vester 1997). Aun-
que las reiteraciones automaticas han sido
encontradas en otras especies, que también
crecen segun el modelo de Massart como
Agathis dammara (Lamb.) Rich. & A. Rich.
(Araucariaceae) y Dipterocarpus costulatus
Slootea (Dipterocarpaceae) (Barthélémy et al.
1991), no han sido reportadas en ninguna es-
pecie de Miristicaceas (Barthélémy et al. 1991,
Loubry 1994, Loup 1994).

Por otra parte, como el desarrollo arquitecto-
nico del arbol es un proceso continuo, cuyos
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cambios son graduales y sin limites abruptos,
las fases s6lo son abstracciones y pueden
existir numerosos estados transicionales, re-
presentados por aquellos individuos en los
cuales se traslapan las caracteristicas de dos
fases sucesivas, como ocurre con las fases 5
y 7. Dependiendo del tipo de modelo arqui-
tectonico y de la complejidad de las especies
estudiadas, los criterios empleados para defi-
nir los distintos estados de desarrollo varian
grandemente entre las especies (Barthélémy
etal. 1991, Sterck et al. 1991, Loup 1994, Vester
1997), pero hasta que no se efectuen las ob-
servaciones no es posible determinarlos con
precision. En este trabajo modificamos los cri-
terios de Sterck et al. (1991); asi para las fases
iniciales (1-3) se considero la aparicion de los
distintos o6rdenes de ejes, mientras que para
las demas (4-8) se tuvo en cuenta la reitera-
cion adaptativa.

El plan de crecimiento de las especies estu-
diadas puede considerarse en tres periodos
ontogénicos del arbol (Oldeman 1990b, Sterck
etal. 1991): el de plantula (fase 1, Fig. 2A), el
de crecimiento conforme al modelo arquitec-
tonico (fases 2-3, Fig. 2B-D), y el de reitera-
cion. Este ultimo comprende tanto la adapta-
cion programada mediante reiteracion
adaptativa (fases 4-8, Figs. 2E-H, 5y 7) como
el ajuste oportunistico mediante la reiteracion
traumatica (en cualquier etapa de desarrollo
desde la fase 1 hasta la 8, Fig. 8).

Luego del establecimiento inicial como
plantula, durante el periodo ontogénico de
crecimiento conforme al modelo, el arbolito
comienza a desarrollar los distintos 6rdenes
de ejes hasta construir su unidad arquitecto-
nica completa, mediante la secuencia “nor-
mal” de diferenciacion de los ejes: el eje Al
produce los ejes A2 y éstos a su vez, los ejes
A3. Hasta ese momento existe un fuerte con-
trol apical del meristema del tronco (eje Al),
con subordinacion de los demas ordenes de
ejes, y el plan de organizacion del arbol es
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Figura 7. Arboles del pasado de Osteophloeum platyspermum. A-B: arboles del presente en transicion a arboles del pasado (fase 7). C-D:

o arboles del pasado (fase 8). +: eje muerto. Rt: reiteracion total.
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Figura 8. Arboles suprimidos y con abundantes reiteraciones traumaticas de Iryanthera
tricornis (It), Osteophloeum platyspermum (Op) y Virola pavonis (Vp). A-B, D-E, G: arboles
suprimidos. A-C, E-G: individuos con abundantes reiteraciones traumaticas totales. +: eje
muerto. Rp: reiteracion parcial. Rt: reiteracion total.
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claramente jerarquico. Posteriormente, cuan-
do se inicia la reiteracion adaptativa (fase 4),
se pierde la secuencia inicial de diferencia-
cion de los ejes y el plan de organizacion del
arbol cambia: comienza a tornarse poliarquico
(fase 4 y siguientes). Entonces, los ejes A2
empiezan a producir ejes dediferenciados (ejes
A’2,Fig. 4) [ i. e. ejes que se desarrollan fue-
ra de la secuencia “normal” de diferencia-
cion] en vez de generar los del orden si-
guiente (A3). La dediferenciacion también
puede ser vista como una “inversion”, o un
“retroceso”, de la produccion de nuevos ejes,
la cual llega incluso a avanzar un orden mas,
hacia atras, cuando se presentan las reitera-
ciones totales (ejes A’1, Figs. 1 y 6) sobre los
A2 anteriores, en lo que aqui se ha definido
como el umbral que marca el comienzo de la
fase del arbol del presente (fases 5y 6). Des-
de este momento hasta la muerte del arbol,
empiezan a aparecer subcopas dentro de la
copa del arbol, como individuos independien-
tes que compiten entre si (Rt, Figs. 5y 7)
(Torquebiau 1979 citado por Barthélémy 1991),
semejantes a juveniles injertados en las ra-
mas mas viejas (Fig. 6). Todas las reiteracio-
nes adaptativas totales encontradas en este
estudio estuvieron directamente insertadas en
los ejes y no se detectd ninglin cambio en la
orientacion de los tenedores (reiteraciones
adaptativas parciales) que posteriormente die-
ra origen a reiteraciones totales, a diferencia
de lo reportado por Barthélémy et al. (1991)
para V. surinamensis.

Elmodelo inicialmente construido (Fig. 2B-H)
ha desaparecido y se observa cémo la copa
esta compuesta por una colonia de individuos
juveniles (Torquebiau 1979 citado por
Barthélémy 1991) de las fases 2, 3 y 4, unidos
mediante las ramas mas lignificadas y los tron-
cos de las reiteraciones arboreas y arbustivas
(Figs. 5y 7), producto de la repeticion total de
la unidad arquitecténica, que imprimen a la
copa un caracter de rejuvenecimiento bastan-
te acentuado. El meristema apical del eje Al
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pierde fuerza, y los troncos de las subcopas
de las reiteraciones adaptativas totales (ejes
A’1, Fig. 1), tienen un nivel jerarquico equiva-
lente. El plan de organizacion poliarquico se
expresa completamente.

Durante las fases iniciales del desarrollo en el
sotobosque, cada individuo tiene un sistema
radical y vascular independiente, para su uso
exclusivo. Por consiguiente, dentro de las
cohortes de plantulas y de juveniles, los indi-
viduos se identifican claramente. Ademas, és-
tos no han alcanzado la madurez reproductiva.
Por otra parte, dentro de la copa de los arboles
del presente, cada una de las reiteraciones
totales puede ser vista como un nuevo indivi-
duo que se origina desde la fase de plantula
(fase 1) y puede crecer, dependiendo de su
posicion dentro de la copa, hasta conformar
las reiteraciones arbodreas, arbustivas y her-
baceas. Considerando el gradiente suelo-pe-
riferia de la copa, las reiteraciones totales van
desde las arboreas, que pueden llegar a exhi-
bir una estructura similar a la de los indivi-
duos de fase 5, hasta las herbaceas, similares
a los de fase 2. A diferencia de los juveniles
del sotobosque, las reiteraciones totales no
tienen un sistema radical ni vascular indepen-
diente y exclusivo sino que comparten los
previamente construidos (el tronco y las ra-
mas mas lignificadas y las raices). Por otra par-
te, tienen la capacidad de generar los ejes mas
diferenciados y especializados que portan las
estructuras reproductivas. Entonces, el arbol
puede ser visto ya no como un solo individuo
sino como un conjunto de reiteraciones
(subcopas), unidas por un tronco que las le-
vanta del suelo y las ubica en el dosel, permi-
tiendo el acceso directo a la iluminacion.

Mediante la capacidad de generar reiteracio-
nes estas especies aumentan sus probabili-
dades de sobrevivencia durante su desarro-
llo temprano en el sotobosque (reiteraciones
traumaticas) y construyen sus copas durante
las etapas intermedias y finales (reiteraciones
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adaptativas). De esta manera, en las tres
Miristicaceas estudiadas la reiteracion es un
mecanismo fundamental en el desarrollo de la
copa, al igual que lo reportado para numero-
sas especies (Barthélémy 1991, Barthélémy et
al. 1991, Sterck et al. 1991, Vester 1997).

Comparacion entre las tres especies. A pe-
sar de la gran similitud arquitectdnica entre
las especies estudiadas, existen pequeiias di-
ferencias entre ellas, al igual que al comparar-
las con respecto a V. michelii y V.
surinamensis (Drénou 1994, Loubry 1994,
Loup 1994). Por ejemplo, para las tres espe-
cies se encontré que la plagiotropia de los
ejes A2 es mas acentuada en los arboles po-
tenciales que en los del presente, tanto en la
orientacion del eje que cambia de horizontal a
oblicua, como en la disposicion de las hojas,
que pierden su arreglo en un solo plano, dan-
do origen a ramas con simetria dorsiventral
para obtener una posicion oblicua. Esta ca-
racteristica se observo mucho mas acentuada
en V. pavonis que en las otras especies. [gual-
mente se registré variacion en los angulos

horizontales y verticales de la union de los
ejes. También se observaron cambios meno-
res en el numero de hojas que conforman las
unidades de crecimiento; asi 1. tricornis 'y V.
pavonis generalmente presentaron de 5 a 7
hojas por unidad de crecimiento en los ejes
A2 y A3, mientras que Osteophloeum
platyspermum presentd de 7 a 8 hojas en los
mismos ejes. Por consiguiente, el nimero de
hojas por unidad de crecimiento y la cantidad
de unidades de crecimiento por eje determi-
nan la longitud de éstos, imprimiendo dife-
rencias entre las especies.

Por otra parte, también se detectaron diferen-
cias en la forma y la disposicion de los com-
plejos reiterados adaptativos parciales y to-
tales. En V. pavonis se encontraron tenedores
muy similares a los reportados para V.
surinamensis (Barthélémy et al. 1991, Loubry
1994, Loup 1994), mientras que en /. tricornis
y Osteophloeum platyspermum los comple-
jos reiterados parciales fueron menos conspi-
cuos, y tendieron a localizarse mayormente
en la parte media y basal de los ejes A2.
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Figura 9. Distribucién de la posicion de copa (PC) por calidad de copa (CC) y por potencial de
desarrollo (PO: arboles potenciales, PR: arboles del presente, PA: arboles del pasado, SU:
arboles suprimidos), para individuos de las tres especies estudiadas (/ryanthera tricornis,
Osteophloeum platyspermum y Virola pavonis). n: nimero de individuos en cada categoria

por potencial de desarrollo.
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Adicionalmente el tamafio cuando los indivi-
duos alcanzan su unidad arquitectdnica tam-
bién vari6. Por ejemplo, los juveniles de /.
tricornis la alcanzaron tempranamente (des-
de alturas aprox. de 1.50 m, Fig. 2C-D), mien-
tras que los de Osteophloeum platyspermum
con las mismas dimensiones s6lo presenta-
ron los ejes Al y A2 (Fig. 2B).

En las tres especies estudiadas, se detecto
una gran variacion foliar entre los individuos
juveniles y los adultos; el caso mas pronun-
ciado ocurri6 en Osteophloeum platyspermum
cuyas hojas cambian en tamafio y forma al
pasar de juveniles a adultos (arboles del pre-
sente en el dosel) mientras que en /. tricornis
y, en menor grado, en ¥ pavonis, slo cambia
el tamafio de las laminas. Esta modificacion
morfoldgica pocas veces se considera aun-
que es bastante comun entre las especies
arboreas tropicales (ver ejemplos en Sanoja
1992, Vester 1997). También se encontr6 una
gran diferencia en el tamafo de las hojas se-
gun su posicion dentro de la rama y dentro de
las unidades de crecimiento, y de acuerdo con
el estado de desarrollo de ésta (joven o mas
madura). Las marcas de los limites de las uni-
dades de crecimiento de los ejes son muy difi-
ciles de distinguir, tanto en las tres especies de
este estudio como en V. surinamensis (Loubry
1994). En el caso de las estudiadas, esto se
debe especialmente a que las hojas de tamafio
mas reducido, criterio diagnodstico importante
del crecimiento ritmico del eje, son caducas. En
los individuos de gran tamafio es aun mas difi-
cil distinguir las marcas de las unidades de cre-
cimiento, debido a la lignificacion de los ejes.

Potencial de desarrollo en el bosque. Los ar-
boles potenciales, del presente y del pasado
tienen estrecha relacion con las fases de desa-
rrollo arquitectonico. Asi, el arbol potencial re-
presenta la etapa juvenil (fases 1-4) el cual lue-
go se convertira en arbol del presente (fases 5
y 6) y finalmente, en arbol del pasado (fases 7y
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8). Los arboles suprimidos exhiben caracteris-
ticas arquitectonicas similares a los del pasado
(copas poco vigorosas, asimétricas, fractura-
das, con altas probabilidades de muerte) que
no han tenido las condiciones necesarias para
desarrollarse plenamente y conformar los ar-
boles del presente, aunque muestran tamafios
y posiciones dentro del bosque similares a los
juveniles. Al ser individuos que no han segui-
do la secuencia “normal” de desarrollo, estan
excluidos del diagrama (Fig. 1).

De otro lado, la dispersion de los datos de /.
tricornis, Osteophloeum platyspermum 'y de
las tres especies en conjunto, con respecto a
la linea de referencia HT=100DAP exhibe la
tendencia tipica presentada por Hallé et al.
(1978) para los arboles que crecen dentro del
bosque. Los arboles ubicados sobre la linea
muestran la relacion armonica entre su altura
y 100DAP, mientras que aquellos encontra-
dos en la parte superior de ésta (HT>100DAP)
corresponden a los arboles potenciales, que
evidencian los altos procesos de competen-
cia y la regeneracion del tronco por reitera-
cion. Tal es el caso de la mayoria de los indivi-
duos de V. pavonis en los cuales HT>100DAP.
Los arboles del presente y del pasado, ubica-
dos principalmente en la parte inferior de la
linea (HT<100DAP), deben su posicion a las
abundantes reiteraciones herbaceas en su
copa, que la tornan menos vigorosa, situa-
cidn claramente observable en los individuos
de Osteophloeum platyspermum localizados
en la parte inferior de la linea de referencia,
que corresponden a los arboles del presente
y del pasado del diagrama arquitectonico
(Figs. 5y 7). Los arboles potenciales, que se
encuentran por debajo de la linea de referen-
cia (HT<100DAP), corresponden a individuos
cuyas copas han sido dafiadas y presentan
reiteraciones traumaticas totales (Fig. 8F), si-
milares a individuos juveniles que atin no han
alcanzado las dimensiones necesarias para
poder exhibir la relacion armonica del modelo.
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Parametros de copa. A pesar de que la mayo-
ria de los arboles potenciales esta ubicada en
posiciones de copa deficientes, éstos presen-
taron calidades de copa buenas y regulares,
sugiriendo que las tres especies tienen gran
capacidad para adaptarse a las condiciones
de sotobosque, como también se observo
mediante el analisis de los procesos de reite-
racion. Esta habilidad les permite continuar
con el crecimiento hasta alcanzar el dosel,
cuando presentan posiciones de copa bue-
nas asociadas con calidades de copa igual-
mente buenas.

Al analizar los parametros de copa y las con-
diciones medioambientales registradas para
los individuos de las tres especies en cada
etapa de desarrollo (potencial, del presente,
del pasado y suprimidos; Fig. 9), de nuevo
se observa una respuesta positiva a los in-
crementos de luz y una adaptacion de las
especies para vivir en el sotobosque de es-
tos ecosistemas, con dosel superior cerrado
y densidades altas. La plagiotropia y la si-
metria radial de las ramas, caracteristicas del
modelo de Massart (Hallé et al. 1978), por un
lado, y la capacidad de reiteracidon tanto
traumatica como adaptativa, por el otro, son
aspectos que favorecen grandemente la
sobrevivencia de los juveniles en estos bos-
ques, sin lo cual no se podria explicar su im-
portancia ni su permanencia en la composi-
cion, la diversidad y la estructura de los bos-
ques de tierra firme en la region de Araracuara
(Duivenvoorden & Lips 1993, Londofio 1993,
Londoiio & Alvarez 1997).

Investigaciones con énfasis en la diferencia
entre la funcidn estatica y dinamica de la ar-
quitectura del arbol (Vester 1997, Poorter &
Werger 1999), han mostrado la disimilitud en-
tre los adultos de las especies del sotobosque
y los juveniles de las especies del dosel. En
las tres especies estudiadas, la arquitectura
juega un papel dinamico para establecerse
como especies del dosel. Como arbolitos del
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sotobosque necesitan luz pero, al mismo tiem-
po, debido a sus caracteristicas arquitectoni-
cas que les permiten sobrevivir en este am-
biente pueden adaptarse a las pobres condi-
ciones luminicas de este estrato. Durante sus
primeros estados de desarrollo estas espe-
cies presentan, como era de esperarse segiin
los planteamientos de Poorter & Werger
(1999), copas estrechas y troncos delgados
(Fig. 2) con reducidos requerimientos de
biomasa por incremento en unidad de altura.
Por tanto, invierten una cantidad mayor de
recursos en el crecimiento de ésta, lo cual se
refleja en la cantidad de arboles encontrados
en la parte superior y sobre la linea
HT=100DAP (Fig. 3). Asi, logran permanecer
a la sombra de sus vecinos mientras conti-
nuan con su desarrollo hasta alcanzar el do-
sel donde se establecen completamente y
conforman los arboles del presente. Enton-
ces logran su maximo desarrollo arquitectoni-
co, y entran en un estado de equilibrio dina-
mico (Hallé et al. 1978), cuando invierten mas
energia en el crecimiento en didmetro que en
el de la altura, situacion que se refleja en la
dispersion de los arboles del presente y del
pasado con respecto a HT=100DAP (Fig. 3).

Arquitecturay taxonomia. Al igual que la taxo-
nomia, la arquitectura se apoya en el studio
de la morfologia vegetal (Hallé¢ & Oldeman
1970, Hallé et al. 1978). Algunos botanicos
pioneros de siglos pasados ya habian inclui-
do conceptos incipientes de la arquitectura
en sus observaciones y descripciones, como
Spruce (1861 citado por Madrifian 1996). Hoy
en dia, la taxonomiay la arquitectura de arbo-
les mantienen enfoques independientes y
permanecen relativamente aisladas, con po-
cos trabajos que las consideran simultanea-
mente (e. g. Sanoja 1992 en Vochysiaceae).
Aunque comparten una base morfoldgica, la
arquitectura considera la planta desde la
germinacion hasta la muerte, y constituye una
aproximacion dinamica con énfasis en los pro-
cesos intrinsecos de crecimiento a través del



tiempo. A pesar de su importancia (Hallé et al.
1978, Barthélémy et al. 1991, Vester 1997), co-
munmente la arquitectura se ha visto como un
conjunto fijo de caracteristicas morfologicas,
y se ha confundido con la fisionomia o el ha-
bito de crecimiento de las especies (Hallé et
al. 1978, Bell 1993, Madrifian 1996, Vester
1997). Por otra parte, en muchas descripcio-
nes taxonomicas, cada parte de la planta se
observa aisladamente de las demas. Por ejem-
plo, las hojas se describen detalladamente pero
no se tiene en cuenta donde se insertan en la
planta (el eje donde crecen), lo cual origina 'y
explica gran parte de la variacion en algunas
especies. En el caso de las tres especies estu-
diadas, cada unidad de crecimiento comienza
con la produccidn de una lamina foliar de ta-
mafio muy reducido (ca. 3.0-4.0x 1.5-2 cmen
V. pavonis), fuera del rango de tamafo regis-
trado para la especie (ver revision en Jiménez
2000). Entonces, al aislar las distintas partes
constitutivas de la planta se pierde la cohe-
sion de la estructura general de la misma, a
diferencia de la arquitectura, cuya vision es
fundamentalmente integral puesto que conci-
be la planta como un sistema en conjunto (Ha-
11¢ et al. 1978). Precisamente por su naturaleza
dinamica e integral, la arquitectura puede en-
riquecer y complementar los estudios en
taxonomia.
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