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Resumen

La forma de copa abierta y redonda del pino pifionero es el resultado de las interacciones entre
tres procesos: el crecimiento primario, la diferenciacion de ramas laterales y el reparto posterior de
biomasa en el crecimiento secundario. En esta comunicacion, se discuten estos fendmenos y se pre-
senta un modelo de simulacion para los primeros dos aspectos basado en una muestra de arboles
injertados, en los que se estudiaron el crecimiento de los brotes anuales y la diferenciacion de los
organos vegetativos y reproductivos sobre ellos, incluyendo la mortalidad de meristemas. Con los
resultados se ha construido un sistema Lindenmayer estocastico no sensible, como base para el des-

arrollo de un modelo estructural del sistema aéreo de este arbol.
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INTRODUCCION

La forma aparasolada del pino pifhonero,
Pinus pinea L., llama la atencion al observador
(LANNER, 1989). Esta especie arborea mediterra-
nea es de porte abierto y poliarquico, a diferen-
cia de sus congéneres euroasidticos de porte
jerarquico con dominancia apical tipico de las
coniferas. Como causa, CEBALLOS & RUIZ DE LA
TORRE (1979) observan “la tendencia de las
ramas de cada nudo de engrosar tanto como la
guia, a veces mas, tomando abundante savia
que, con menor pérdida de carga, da lugar al
alargamiento de aquellas”. Un estudio en planta-
ciones injertadas mostrd una correlacion alta
(78%) de la seccion del fuste por encima del
punto de injerto del arbol con su produccion
media expresada en peso de piha. La cosecha
anual expresada en peso de pifa o de pifion esti
correlacionada con el nimero de verticilos con
pinas en un 95% y 84%, respectivamente. Esto
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indica la influencia del tamafio del arbol y de su
estructura de copa sobre su comportamiento
productivo, efecto a tener en cuenta en la eva-
luacion de genotipos (MUTKE et al., 2003). De la
misma manera, parece interesante integrar
aspectos estructurales en la modelizacion de
produccion individual de pifa.

Entre los modelos de arbol individual, se
diferencian los modelos matematicos (basados
en variables caracteristicas del arbol, como su
didmetro normal, altura total y de la copa verde,
etc.) de los modelos estructurales. Estos simulan
la estructura modular y el crecimiento ramifica-
do, tarea dificil de abarcar antes del desarrollo de
los ordenadores digitales. Varios trabajos de
modelizacion forestal empirica han llegado a la
escala subarbol para procesos de crecimiento
(KURTH, 1999). También los botanicos han abar-
cado la modelizacion de especies forestales y
frutales a través de la descripcion morfologica y
el anlisis estadistico de plantas reales, p. ej. en
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el grupo de trabajo Atelier de Modélisation de
I’ Architecture des Plantes (AMAP) del CIRAD
Montpellier, que ha desarrollado una serie de
métodos y herramientas informéticas para la des-
cripcion, medicion, andlisis, modelizacidon y
simulacién de plantas (BoucHoN et al., 1997).
Por otro lado, la biologia tedrica analiza procesos
vitales de organismos modulares y busca su
expresion mediante algoritmos o sistemas forma-
les, p. €j. sistemas Lindenmayer, bajo el paradig-
ma de vida artificial 0 AL (PRUSINKIEWICZ et al.,
1995). También los ecofisidlogos, tras desarro-
Ilar modelos complejos de los procesos vitales de
los vegetales, los estdn integrando en modelos
funcional-estructurales (functional-structural
tree models, FSTM) a diferentes escalas desde el
organo hasta el arbol entero, para simular subsis-
temas como la intercepcion de radiaciéon solar
por las copas, el sistema de flujo hidraulico de la
savia, el reparto del carbono entre los sumideros
o la biomecéanica de las estructuras lehosas (LE
Roux & SINOQUET, 2000).

En general, el andlisis arquitectural de un
arbol refleja su estructura modular en tres aspec-
tos: la topologfa (posicion relativa de los modu-
los entre ellos), su geometria en el espacio y
otros atributos adicionales como la presencia de
aciculas, pihas, dafios bioticos, etc.. Ademas, el
andlisis abarca diferentes escalas: el arbol esta
formado por ejes, cada eje por crecimientos
anuales y cada crecimiento anual por unidades
de tallo. Cada especie muestra un modelo de
arquitectura caracterizado por el comportamien-
to de las diferentes categorfas de ejes An (en
principio, igual a su orden de ramificacion On),
desde el tronco Al, las ramas primarias A2, etc.
Este modelo se mantiene durante los primeros
afios de vida, modificdndose luego por procesos
secundarios (HALLE et al., 1978). Los modelos
de la mayor parte de especies no presentan mas
de 3-5 categorias de ejes (BARTHELEMY et al.,
1997), mientras los 6rdenes mayores de ramifi-
cacidon que presentan arboles adultos se deben a
los citados procesos secundarios de reiteracion,
es decir, la reproducciéon a escala menor del
modelo arquitectural - p.ej., el meristema termi-
nal de una rama de orden de ramificacion O2 que
empieza a producir un eje de categoria Al. Este
proceso puede ser traumatico (p.ej. tras la pérdi-
da de guia) o siléptico (p.ej. el desarrollo gradual
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de una copa abierta en arboles cercanos a la edad
de culminacibén en altura, debido a ramas latera-
les que se convierten gradualmente en ejes Al de
complejos reiterados (BARTHELEMY et al., 1997).
El presente trabajo expone un analisis de la
arquitectura de copa de Pinus pinea, definiendo
el modelo arquitectural expresado por la especie.
También se presenta un primer modelo de simu-
lacion estructural estocastico para la especie.

MATERIALY METODOS

La escala minima o unidad de muestreo y
modelizacién empleada en el presente trabajo
fue el segmento entre verticilos de cada eje que,
en caso monociclico, corresponde al crecimien-
to de un afio como paso temporal discreto.
Como aproximacion al anélisis del sistema aérea
del pino pifionero, se expone el modelo arquitec-
tural basico de la especie. El analisis se centra en
los productos de los meristemas apicales: el cre-
cimiento primario (elongacion del brote anual) y
la diferenciacion subterminal de nuevos ejes
laterales vegetativos (ramas) o sexuales (estrobi-
los femeninos). Se analiza la influencia de su
situacioén en las caracteristicas del nuevo brote
anual formado (longitud, diametro, niimero de
yemas laterales vegetativas y reproductivas).
Por el contrario, no se analiza en detalle el cre-
cimiento secundario (engrosamiento de los ejes
a partir del cambium).

El protocolo de mediciones fue adaptado de
KurTH (1999) y GopIN et al. (1997). La muestra
analizada abarcd 5.789 segmentos (crecimientos
anuales) medidos en 2002 sobre 27 pinos injer-
tados hace 12 ahos en dos plantaciones en
Madrid y Quintanilla (Valladolid). Los datos de
cada arbol se codificaron en formatos dtd (digi-
tized tree data format para el analisis con GRO-
GRA v3.3 (KURTH, 1994) y mtg (multiple scale
tree graph para el analisis con AMAPmod v1.8
(GopIN & GUEDON, 2001). En la exploracion
gréfica y estadistica se analizd las correlaciones
existentes y se establecieron modelos de regre-
sion. La metodologia de medicion en campo, la
codificacion de los datos y las ecuaciones de
regresion obtenidas son objeto de un trabajo
reciente (MUTKE et al., 2005).



Cuad. Soc. Esp. Cien. For. 18: 71-76 (2004)

Los resultados de este analisis se han plasma-
do en un modelo de simulacion usando la técni-
ca de los sistemas Lindenmayer. Los sistemas L
son sistemas formales definidos por un conjunto
de elementos (simbolos) y por un conjunto de
reglas que constituyen la gramética del sistema
que se aplica creando cadenas de simbolos par-
tiendo de un axioma (un simbolo contenido en el
conjunto de elementos) al sustituir determinados
simbolos en pasos discretos por otros (string
rewriting) (ejemplo en figura 1). El estudio de
estos sistemas formales de cadenas de simbolos
permite estudiar por analogia los sistemas reales
de organismos modulares. Ampliando el concep-
to de sistema Lindenmayer, se puede dotar cada
una de estas unidades y reglas de unos parame-
tros asociados y se pueden integrar procesos
estocasticos mediante reglas alternativas sobre
un mismo simbolo seglin probabilidades asocia-
das, o mediante la introduccidn de variables ale-
atorias en las formulas, etc. (PRUSINKIEWICZ et
al., 1995). Todas estas técnicas fueron utilizadas
en el presente modelo de simulacion.

RESULTADOSY DISCUSION

El modelo arquitectural de Pinus pinea
Como en las demas especies del género
Pinus, el desarrollo del pifionero sigue el mode-
lo de Rauh (HALLE et al., 1978) con cuatro cate-
gorias de ejes diferentes. El tronco vertical (eje
de categoria Al ortotropico) es de crecimiento
indeterminado y ritmico (brotes preformados en
yemas terminales), de filotaxis en espiral y rami-
ficacion monopddica y ritmica (en pseudoverti-
cilos subterminales). Este tronco porta ramas de
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primer orden (ejes de categorfa A2) de igual
patron de crecimiento (indeterminado, ritmico,
de filotaxis en espiral y ramificacion subtermi-
nal monopddica y ritmica). Aunque su creci-
miento apical es ortotrdpico, su peso las va incli-
nando y su direccidn resulta oblicua. La inser-
cion de las ramas de categoria A3 sobre los ante-
riores guarda cierta amfitonfa (simetria lateral
del vigor). Los ejes de categorfa A3y, sobre
todo, A4 suelen ser de un crecimiento limitado a
medio o corto plazo, frecuentemente ya sin
ramificacion lateral. No guardan una direccion
de eje definida e incluso tienden a mostrar un
habito colgante, debido a su reducido crecimien-
to secundario. Los estrobilos femeninos se sitli-
an exclusivamente en el verticilo terminal de los
brotes més vigorosos del afo (del eje Aly en las
primeras unidades de crecimiento de los A2).

Falta de dominancia apical inicial

Este modelo no se aleja cualitativamente del
patrdn descrito para sus congéneres como el
pino negral (COUDURIER et al., 1995); las dife-
rencias estan en la expresion cuantitativa de este
modelo y en la mayor tendencia a la reiteracion
siléptica. Asi, en la mayoria de las otras especies
de pinos, el brote terminal del eje de categoria
Al (tronco) esta diferenciado por un mayor
vigor que los brotes terminales de sus ejes late-
rales A2. Estos presentan menores crecimientos
secundarios y doblan gradualmente hacia una
posicion horizontal, dando a la copa una forma
conica. Por el contrario, el pino pifionero mues-
tra escasa dominancia apical desde el primer
ano: asi, la relacion media entre la longitud del
brote terminal de un eje y la longitud de los bro-
tes laterales presenta en los arboles muestreados
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Figura 1. Ejemplo de los dos primeros pasos de un sistema Lindenmayer: Conjunto de simbolos: {t, s, I}; Axioma: {t};
Reglas:{< t—=4I]t > , < | —=st >}. La isomorfia con €l crecimiento modular de plantas ramificadas es inmediata, si

now

interpretamoslos corchetes“ [ ]” como “ ramificacion”,
“yema lateral a 45%

t” como“ yematerminal”,“ s’ como “ segmento” y“I” como
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una pendiente igual a 1,0. En el caso de los fus-
tes y sus ramas primarias O2, esta relacion se
mantiene durante los siguientes afios en valores
medios de 0,7 a 1,0 (Figura 2).

Reiteracion siléptica generalizada

En otras especies del género, el modelo
arquitectural se mantiene durante toda la fase de
crecimiento sostenido en altura. En caso de la
pérdida ocasional del meristema terminal, se
constituye otra cima mediante reiteracion trau-
matica: el brote lateral mejor situado toma el
relevo en la dominancia apical, recuperando el
modelo de fuste Al Gnico — en ocasiones son
dos brotes competidores los que salen delante,
resultando una bifurcacion. En estas especies, se
inician procesos de reiteracion siléptica sola-
mente en la apertura de la copa adulta, ya cerca
de la edad de culminacion en altura (HALLE et
al., 1978). Por el contrario, el pino pifionero pre-
senta desde las primeras edades ramas laterales
con tendencia a constituir complejos de reitera-
cion siléptica. En los 27 pinos muestreados, la
reiteracion era frecuente en los ejes de segundo
y tercer orden, como muestra la revigorizacion
de la longitud media de sus brotes terminales,
invirtiendo asf la tendencia general de acortarse
por envejecimiento del meristema (Figura 3).
Estos brotes vigorosos de orden de ramificacion
02 y O3 recuperan otras caracteristicas de eje
Al, como son floracion femenina en sus brotes
terminales y laterales, o la simetria radial, no
bilateral, de la ramificacion que portan. Ademas,
las ramas ‘reiteradas’ ganan rigidez debido al
crecimiento secundario sostenido, por lo que a
partir del tercer aho apenas aumentan su angulo

1,2
1,0
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de insercidn, sino se estabilizan en un angulo
medio de 65°.

Esta falta de dominancia apical inicial y la
formacion de numerosos complejos de reitera-
cion siléptica superpuestos llevan a la copa esfé-
rica, poca jerarquizada, que se aleja considera-
ble del patron de especie de ramificacion mono-
podica (aun siendo una), aparentando un (falso)
simpodio o polipodio.

El modelo de simulacion

El modelo de simulacion presentado simula
el acortamiento de los brotes a lo largo de los
ejes dependiendo de su edad, su orden de rami-
ficacion y el habito de ramificacion propia
(Figura 3). El angulo de ramificacion se estimd
en dependencia de la edad del eje. Se ha introdu-
cido una variacion estocéstica correspondiente a
la observada en los dngulos y, dependiendo de la
componente aleatoria de la inclinacion, en una
resta o suma de edad fisiologica (Sensu
BARTHELEMY et al. (1997) del meristema termi-
nal. La presencia de ramificacion en los ejes de
orden O3 y la mortalidad de los 4pices se estimd
en funciones estocésticas siguiendo las probabi-
lidades observadas, en dependencia del orden de
ramificacion y la edad del eje. Por otra parte, se
ha programado un incremento diametral cons-
tante correspondiente al promedio observado, en
dependencia del orden de ramificacion. En con-
secuencia, también el vencimiento gradual hacia
abajo de las ramas por su peso se ha considera-
do de manera muy somera, asignando el angulo
medio observado en dependencia de la edad de
la rama. Un modelo mas realista requeriria el
momento flector producido por el peso de la
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Figura 2. Longitud relativa media de la ramas de orden O2 referida a la longitud del fuste O1 del &rbol por encima
de su punto de insercién (para las cohortes de ramas de 1992 a 2001)
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Figura 3. Longitud media de los crecimientos terminales (gje Y en mm) alo largo de la rama (gje X, edad en afios) por
orden creciente de ramificacion On. Promedios (linea quebradas) y model os para los brotes de ramas a su vez ramifi-
cadas (On(con)) y para los brotes terminales de ramillas ya sin ramificar (On(sin))

rama, a la vez que la rigidez basal producida por
el crecimiento secundario.

El modelo es simple. Asi, su cddigo consta en
total de sodlo 40 lineas. 15 de ellas son meras
declaraciones de constantes y variables, 16 con-
tienen reglas de sustitucion propiamente dicho (de
ellas, 1 para iniciar el crecimiento desde el axio-
ma, 7 reglas alternativas (segin orden de ramifi-
cacion y vigor del eje) para la ‘elongacion’y “dife-
renciacion’ a partir de una yema y 8 reglas para
aumentar en un afio la edad de los diferentes tipos
de estructuras creadas) y 9 lineas son reglas de
interpretacion geométrica. Aunque el modelo se
basa en mediciones en arboles de 12 afos, la
extrapolacion del modelo es cualitativamente
razonable hasta edades muy superiores (figura 4).

Para integrar relaciones mas complejas
observadas en los arboles medidos (MUTKE et al.,

Figura4. Visualizacion de un arbol simulado alos 25 afios

2005), seria necesario pasar a un sistema Linden-
mayer sensible a parametros tanto del propio seg-
mento, como de los segmentos contiguos y a sus
alrededores fisicos (factores ambientales como la
meteorologia del ano, efecto negativa de la fruc-
tificacion sobre el vigor posterior del eje (Figura
5), modelo de intercepcion de luz, crecimiento
secundario, etc.). Aunque el enfoque del modelo
de simulacidn aqui presentado es estocastico y no
sensible, fue suficiente para el planteamiento de
este trabajo: estudiar la forma de copa como
fendmeno emergente a partir de procesos y corre-
laciones a nivel del brote o segmento anual de los
ejes individuales.
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Figura 5. Efecto negativo transitorio de la carga de pifias
sobre el crecimiento longitudinal simulado (gje’Y, mm). La
supuesta floracion en e afio 3 corresponde a una madu-
racion en el afio 5, acortando en un 10% por cada pifiala
longitud del brote terminal del afio siguiente (afio 6). La
longitud de los brotes, modelizada por autocorrelacion,
tarda varios afios en recuperarse de este impacto
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