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RESUMEN

En las dltimas décadas han surgido distintas aproximaciones a aspecto dinamico eintegral del crecimiento delas plantas,
gue interpretan en forma variada su estructura. Estas formas de abordar €l estudio de los patrones de crecimiento son:
sistemade véastagos, formade crecimiento, arquitecturavegetal, teoriade plantas clonalesy tipologiadelasinflorescencias.
En consecuencia, se ha generado una diversa terminologia con distinto grado de precision y detalle, en ciertos casos
equivalente entre enfoques'y en otros no. Estarevision presentalos distintos enfoques'y discute | as rel aciones existentes
entre ellos, haciendo énfasis en €l estudio del sistema de ramificacion de vastagos de la planta.

PaLaBrascLaves Plantas clonales, médulo, metamero, sinflorescencia, unidad arquitectural .

ABSTRACT

The last few decades have seen the development of diverse schools of interpretation of the dynamic growth of plants,
namely shoot system analysis, growth form analysis, plant architecture, clonal plant theory and inflorescence typology.
This has given rise to a plethora of terminology with diverse degrees of precision and detail. In this review we present
these different approaches and discuss the rel ationshi ps among them, with special emphasis on the study of the branching

system of shoots.

Kevworps Clonal plants, module, metamer, synflorescence, architectural unit.

INTRODUCCION

La morfologia tradicional durante mucho tiempo
adopt6 un enfoque reduccionista al trabajar sobre
organos aislados mas que sobre los aspectos
integralesy dinamicosdelossistemasderamificacion
(Tomlinson 1987; Bell 1991). Ello estuvo
principalmente motivado en que las caracteristicas
estudiadas eran parti cul aridades de 6rganosaislados,
yaque por su gran plasticidad, laformade laplanta
fue considerada poco importante. Por otro lado,
gran partedelosestudiossobrelasrespuestasdelas
plantasal ambiente se expresaron como variaciones
enla biomasadelosdiferentes6rganos, sinprestar
atencion al comportamiento de las unidades

estructurales (Room et al. 1994). Sin embargo, la
morfologiade desarrollo delaplantaen el espacioy
en el tiempo tiene implicancias ecoldégicas y de
manejo agronémico muy importantes (Meusel etal.
1977; Montenegro & Ginocchio 1992), ademas de
posibilitar establecer relaciones taxonémicas y
filogenéticas (Meusel 1970; Hagemann 1981).

La morfologia vegetal, originada a partir de
los trabajos de Goethe en 1790, permanece como
relevante para practicamentetodaslasdisciplinasde
labiologiavegetal, por el hecho quetalesdisciplinas
refieren oimplican conceptosy teoriasmorfol 6gicas
(Sattler & Rutishauser 1997). No obstante diferentes
términos y estructuras conceptuales han ido
apareciendo y evolucionando desde ese entonces
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(Kaplan 2001). En las Ultimas décadas han surgido
importantes aportes que hacen al aspecto dinamico
eintegral del crecimientodelaplanta, conunenfoque
morfoldgico o ecoldgico. Dentro del primero se
encuadranlasinvestigacionesrealizadassobreformas
de crecimiento (Troll 1964; Meusel 1970; K&stner
1979), y sobre arquitectura vegetal (Hallé &
Oldeman 1970; Hallé et al. 1978); ademas de
trabajos de otros autores como Bell & Tomlinson
(1980), Bdl (1986), Barlow (1989) y Troll (1964).
Paral elamente aesto, autores como Harper & White
(1974) y Harper (1977) centraron sus estudios
ecol6gicosen lateoriadelasplantasclonales. Fruto
de estos trabajos se ha generado una cuantiosa
terminologia que, segun el enfoque del que
provenga, tendra niveles de precision y detalles
distintos. Los conocimientos originados por |os
enfoques ecol 6gicos abarcan siempre un espectro
mas holistico y con menor detalle descriptivo que
los enfoques morfoldgicos. En estos Ultimos, las
distintasescuel asprodujeronterminol ogiaespecifica;
muchasvecessin correlacion entreellasy espor este
motivo que en la descripcién de la estructuray del
desarrollo del sistema de ramificacién se presentan
constantes problemas por el frecuente uso de
terminologia imprecisa (Bell 1991). Por ello es
necesario aclarar la terminologia utilizada por las
distintasescuelaseintentar explicar su equivaencia.
Este trabajo tiene por objetivo analizar los
diferentes enfoques sobre la estructura integral de
lasplantas, y laterminol ogiaespecificapor ellosge-
nerada, como formade posibilitar unamejor com-
prensiény aprovechamiento de dichainformacion.

SISTEMA DE VASTAGOS

La actividad repetitiva es propia de los procesos
morfogénicos. Seguin Barlow (1989, 1994) esta ac-
tividad ritmica resulta de la produccion de tres ti-
pos fundamentales de unidades constitutivas. La
célula, es la primera, que por su capacidad de
autodividirse resulta en el establecimiento del
meristema; el funcionamiento y mantenimiento de
esta unidad da origen al metdmero (segundo tipo
de unidad constitutiva). Los metameros y sus
meristemas asociados participan enla construccion
del médulo, €l tercer tipo de unidad. La combina-
¢i6n de médul os construye un nivel mésalto deor-
ganizacion: el sistemade véastagos (Fig. 1L A-C) y el
sistemaderaices.
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El metdmero (también [lamado fitbmero), uni-
dad elemental de construccion del sistemade vésta-
gos (White 1979, 1984), esta compuesto por lahoja,
€l nudo deinsercién, suyemaaxilar, el entrenudo y
en muchos casos raices adventicias. La variacion
principal en su definicion estadadaen el entrenudo
gue integra el metamero: puede ser el precedente,
el siguiente o una porcién de @ (Bell 1991). Tam-
bién existen diferencias en la posicion de la yema
axilar y delahoja(Clark & Fisher 1986). Sin embar-
go, lo esencial de estaestructuraes su repetitividad
mas que los detalles de su constitucion (White 1979)
y €l hecho de que cada metdmero posee un sitio
(yema axilar) con potencialidad de generar un nue-
vo médulo (Barlow 1989, 1994). En una mismaplan-
ta puede presentarse una gran variacion en la es-
tructurade los metameros asociadaadiferenciasen
sus partes componentes: formay longitud del
entrenudo, desarrollo 0 no de yemas axilares, pre-
senciadeyemasadventicias, grado de desarrollo de
los filomas (desde catafil o a hoja plenamente desa-
rrollada), presenciaderaices adventiciasy de modi-
ficaciones caulinares o foliares (espinas, zarcillos,
aguijones, etc.).

El médulo, segiin Barlow (1989), es la uni-
dad resultante del desarrollo de unayema. Asi con-
siderado es equivalente aun véstago; consecuente-
mente, es el conjunto de metameros generados a
partir de un meristemaapical. De estaforma, el mo-
dulo desarrollado a partir de la plumulay luego de
layematerminal del vastago forma el denominado
vastago principal o gjeprincipal delaplanta, entan-
to que los médulos formados a partir de cada una
de las yemas axilares reciben la denominacion de
vastagos axilares o laterales. La diversidad de mo-
dulosobservadoses consecuenciadevariacionespro-
ducidasenlosmetdmerosen funcion de su estructu-
ray suintegracién. Las caracteristicas particulares
de los moédulos (principal o laterales) asi como su
posicion, orientacion dentro del sistemadevastagos
y tiempo de aparicién determinalaforma caracteris-
ticade laplanta en cada etapa ontogénica, sin des-
cartar lasrestricciones que las condiciones ambien-
tales pueden generar sobrelamisma (Barlow 1994).
Estas variaciones en |os médul os estan dadas por:
caracteristicas de los entrenudos (nimero y distri-
bucién espacial delosdistintostipos), direccién del
crecimiento (ort6tropos o plagiétropos) y tipos de
vastagosasociadosaellos, sucesiénfoliar, sucesion
de distintos tipos de metdmeros a lo largo de los
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€jes, momento en que las yemas desarrollan (vasta-
gos silépticos o catal épticos), momento en que las
yemas desarrollan inflorescencias o detienen su
crecimiento, desarrollo intra o extravaginal de las ra-
mificaciones (de aplicacion limitada a algunas
monocotiledéneas) y potenciaidad de cadametamero
de formar un nuevo moédulo por ramificacion.

La combinacion de los tipos de médul os pre-
sentes en una planta determina diferentes patrones
estructuralesy conformael sistemadevéstagosdela
planta (Barlow 1994). Este autor considera que €l
andlisisdelaestructuravegetal como sistemaprovee
las herramientas necesarias paralograr unarepresen-
tacionformal, atravésdemodel osabstractos, del com-
portamiento delasplantas.

FORMASDE CRECIMIENTO

Se entiende por forma de crecimiento al complegjo de
caracteresvegetativosy reproductivosgenéticamente
constantes, que varian solo dentro de un rango especi-
fico de plagticidad fenotipica (Meusd 1952, 1970). El
estudio delasformasdecrecimiento escomparativoy
vaunido al andlisisdelasinteraccionesconel habitat,
toma en cuenta las etapas sucesivas que llevan ala
construccion del cuerpo de la planta desde |la
germinacion (Meusel 1952), y analizaademéslasdis-
tintas fases fenol dgicas por las que atraviesa durante
el afio (Meusel etal. 1977; Montenegro & Ginocchio
1992), principalmente en lo que respecta a
exomorfologia, aunque puede ser complementado con
estudios anatdmi cos del os di stintos 6rganos. En defi-
nitiva, reflejalaadaptacionloca y temporal delaplan-
ta afactores abiéticos (Meusel 1952, 1970).

El andlisisdelaformadecrecimiento contempla
€ estudio detallado delaplanta(Fig. 1 D) (Meusd et
al. 1977), yaque solo de la consideracion integral de
|as partes vegetativasy reproductivas se puedetener
unaideacompletade su estructura(Rua& Weberling
1998). No considera explicitamente € mé&amero, pero
realiza descripciones cualitativas exhaustivas de sus
partescongtituyentesatravésde andisisdelasecuencia
foliar, longitud de entrenudos y desarrollo 0 no de
yemasaxilares. Lamasclaradefinicion del sistema de
términos que debe utilizarse paradescribir y clasificar
lasformasdecrecimiento, seencuentraenlostrabajos
deMihlberg (1967), quienlogra, sin sobredimensionar
|os aspectos considerados, unacompl etadescripcion
delaplanta. Segln este autor y Meusel etal. (1977)
es indispensabledeterminar, entreotrascosas, duracion

de las estructuras, posicion de la ramificacién,
caracteristicasdel sistemaradical y formadevida. Esta
informacion puede ser complementada con estudios
morfométricos (Meusd et al. 1977).

ARQUITECTURA VEGETAL

Este enfoque surgi6 en ladécada del “70 a partir de
lostrabajosdeHallé y Oldeman, |osquebasandose
en el estudio de los sistemas de ramificacion de
arboles tropicales encontraron la relacién entre
arquitecturay crecimiento, y desarrollaron el marco
conceptual paraladescripciény clasificaciéndelas
plantas (Tourn et al. 1999).

Laarquitecturade unaplantaes el resultado
del funcionamiento de sus meristemas (Tournet al.
1999), queda determinada por €l nimero, tamafio
y disposicion relativade sus g esvegetativos aéreos
y subterrdneos (Hallé & Oldeman 1970), y por la
reorientaci én activaque estos €jes puedan sufrir en
el medio en € cual se desarrollan (Bell 1994). Es la
expresion de un equilibrio entre el programa de
desarrollo enddgenoy las acciones gjercidas por el
ambiente (Edelin 1984). El objetivo del andlisis
arquitectural esidentificar estasecuenciaenddgena
dedesarrollo y diferenciarladelosef ectos debidos
alainfluenciadel medio (Puntieri et al. 1995). Para
ello es necesario lograr la sintesis del patron de
desarrollo a partir de la observacién de las
caracteristicas morfoldgicas de sus unidades
estructurales y de ladeterminacién delasecuencia
de diferenciacion ontogénica de éstas (Puntieri et
al. 1995). Este enfoque morfol 6gico es dinamico y
global (Blaise et al. 1998) y abarca desde la
germinacion hasta la muerte del individuo (Edelin
1984).

La unidad de construccion de la planta que
repetidamente ha probado tener valor en la
elucidacion de su estructuraesel meristemaapical y
la estructura que é desarrolla: €l €je foliado (Bell
1994). A partir de esta unidad formada por
subuni dades menores (metameros) sebasael estudio
delaarquitecturavegetal (Barthélémy 1991), yaque
un sistemaramificado puede ser descrito entérminos
de jerarquia de unidades de orden sucesivo (Bell
1993). Esto involucra la repeticion e integracion de
varios nivel esde organizacion como ser el metamero
(Fig. 1E), la unidad de crecimiento, la unidad
simpodial, € véstago anual, é gefoliado (Fig. 1LF) y
la unidad arquitectura (Fig. 1G) (Barthélémy 1991).
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Existen tresconceptosbésicosy fundamenta-
les para la arquitectura vegetal, ellos son: modelo
arquitectural, unidad arquitectural y reiteracion. El
modelo arquitectural representalaestrategiadecre-
cimiento global de la planta (Tourn et al. 1999). Se
define como la serie de estructuras espaciales (ar-
quitecturas) formadas por la plantadurante el creci-
miento en un ambiente no traumatico (Blaise et al.
1998) y es fundamentalmente un concepto dinami-
CO que se representa a través de una secuencia de
esguemas (Tourn et al. 1999). El modelo resulta de
la combinacién de diferentes tipos de gjes con ca-
racteristicas morfol 4gi cas béasi cas de fécil observa-
cion a campo, como son:; tipo de crecimiento, tipo
de ramificacién, distribucion delasramasen laenti-
dad portadora, filotaxis, orientacién delosejesen el
espacio, y lapresenciao ausenciay posicion delas
estructuras sexuales (Barthélémy 1991). Si bien €
ndmero de combinacionestedricasesalto, solo exis-
ten alrededor de 23 model osen lanaturaleza, que se
aplican indistintamente a especies herbaceas y
arbéreas, tanto tropicales como templadas, y a
taxones actuales o extintos (Tourn et al. 1999).
L osmodel osno son mésquelos programas de cre-
cimiento mas frecuentes adoptados dentro de un
continuum arquitectural (Tourn et al. 1999). Los
patrones de crecimiento definidos por estos mode-
| os estéan determinados genéticamente, su expresion
s6lo es afectada ante condiciones ecol 6gicas extre-
mas (Barthélémy et al. 1995). Esta clasificacion po-
seefundamentalmenteuninteréstedrico (Barthélémy
1991).

Launidad arquitectural caracteriza la arqui-
tectura elemental de la especie y permite describir
completay precisamente unaplanta; es laexpresion
especificadel modelo (Barthélémy 1991). A medida
gue laplanta se desarrolla se establecen jerarquias
entrelosdistintos ejes producidos, donde cadauna
es identificable por sus caracteristicas propias. La
descripcién detodaslas categoriasde gjes, laforma
en que sederivan unasdeotrasy su disposicionre-
lativaa momento de la aparicion de las estructuras
reproductivaseslaunidad arquitectural (Barthélémy
& Caraglio, 1991). Es por esto que su identificacién
necesitade unacompl etadiagnosisdelos aspectos
morfol gicosy funcional es de todas | as categorias
de gjesque se pueden reconocer en cadaunodelos
estadios de crecimiento (Tourn et al. 1999). La ar-
quitecturaelemental se mantiene estable en sus as-
pectoscualitativosen todoslosambientes donde se

12

desarrollalaespecie. En otras palabras, € modelo
corresponderia @ modo de crecimiento; mien-
tras que la unidad arquitectural es el detalle de to-
doslostiposdeejes presentes.

Luego de la expresion de su unidad
arquitectural, €l crecimiento ulterior de la mayoria
delas plantas se realiza através de laformacion de
tiposdeegjesyarepresentadosen algunaetapaprevia
del desarrollo (Puntieri et al. 1995). Esta repeticion
parcial o total de la arquitectura elemental (unidad
arquitectural) durantelaontogeniase conoce con el
nombre de reiteracion y es el mecanismo esencial
por el cual seconstruyelacopaenlamayoriadelos
arboles (Barthélémy 1991); este proceso también
puede producirse en respuesta a traumatismos o a
situaciones ambientales cambiantes (Tourn et al.
1999). El resultado de este proceso se denomina
complejo reiterado (Fig. 1 H) y provoca una
modificacion importante de la arquitectura base.
Cadaespecie expresasu propiaestrategiareiterativa
de acuerdo a su arquitectura elemental (Barthélémy
1991). Algunasespecies, sobretodo anual es, carecen
de este proceso siendo la planta equivalente a la
unidad arquitectural y no a un complejo reiterado.
El andlisis arquitectural permite una verdadera
cartografia de la estructura vegetal, y prepara el
terreno para un andlisis mas profundo de tipo
cuantitativo (Tourn et al. 1999); € que permite la
mediciony modelizacién del crecimiento en funcién
de las unidades estructurales que conforman la
estructura del vegetal (Godin et al. 1997; Blaise et
al. 1998). Estos modelos de crecimiento describen
el funcionamiento de los meristemas a través de
procesos estocasticos (De Reffye et al. 1991), de
esta forma contemplan las variaciones intra e
interindividual es debidas a procesos aleatorios, |0
cual les permite simular la variabilidad de las
poblaciones naturales (Puntieri et al . 1995). Selogra
una simulacion de la dindmica poblacional, ya que
cada médul o dentro de lapoblacion tiene su propia
edad, o estado, una probabilidad especifica de
sobrevivir o reproducirse, y una distribucién
estadisticapropiaparacadaparametrodecrecimiento
(Calaghan et al. 1990).

LA CONCEPCION MODULARY LASPLANTASCLONALES
En las Ultimas dos décadas hubo una creciente

consideracion sobre aspectos ecoldgicos,
fisioldgicos, genéticos y evolutivos de las plantas
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clonales (Herben et al. 1994; De Kroon & Van
Groenendael 1997). Esto condujo a desarrollo de un
enfoque interdisciplinario que involucra biologia de
poblaciones, ecofisiologia, morfologiay ecologia de
comunidadesy laposibilidad deabordar €l estudio de
unvegetal desded punto devistademografico (Briske
1991; Moore & Moser 1995). Las ideas de
organizacién modular, crecimiento modular y
modularidad fueron introducidas por zodlogos y
botanicosparadescribir estrategiasdevidaen colonias
deinvertebradosy organismosvegetaespluricelulares
y se basan en la morfogénesis repetitiva, no en
peculiaridades de las unidades que constituyen el
organismo (Marfenin 1999). Estaconcepciénfueluego
aplicada a las plantas superiores, ya que las mismas
son tambi én organismos modul ares; estén construidas
por un numero potencialmente ilimitado de partes
similares (Harper 1977).

Las plantas se desarrollan a partir del cigoto
por un proceso deiteracion secuencial deunidadesde
construccién o subunidades (Harper & White1974) y
su forma o estructura es determinada por la
produccién y pérdida de estas partes que se repiten
(Room et al. 1994). A este conjunto de partes
desarrolladas a partir del cigoto, producto de la
germinacién y posterior crecimiento, se lo denomina
genet (Fig.1l) (Harper 1977) desde e punto de vista
delabiologiade poblaciones metapoblacion (Harper
& White 1974).

Por otro parte todo vastago o conjunto de
véstagos derivados por multiplicacion vegetativadel
genet se denominaramet y es considerado la unidad
decrecimiento clona (Fig.1l), capaz deunaexistencia
independiente delaplantamadre (Harper 1977); pese
aello, desde el punto devistamorfol égico no hasido
estrictamente definido (White 1979). Los ramets
pueden estar préximosalaplantamadreo aejadosde
ella conectados por estolones, rizomas o raices
gemiferas. Estas estructuras morfol 6gicas separadoras
derametsfueron denominadas espaciadores (spacers)
(Fig. 1) (Bl 1986).

Laestructuramodular tieneimplicanciasen la
historiavita delas especies clonales. Ladinamicade
modulos y metameros determinala habilidad de cap-
turar recursos, laproductividad y € fitness (Room et
al. 1994; Kull 1995). Laformaen que los ramets estén
fisiolégicamenteintegradosvariamarcadamenteentre
especies, y muchascaracteristicasdelapoblaciony de
la dindmicade lacomunidad dependen del grado de
integracion clonal dentro del genet (Eckert 1999). La

habilidad para moverse por espaciadores a sitios
vecinoslashace capaces de mostrar unarespuestamas
flexible a su ambiente local, escapar de sitios
desfavorables y explorar otros ambientes (Herben et
al. 1994). El crecimiento de las plantas clonales con-
duce a la formacion de estructuras espaciales
jerérquicas a través de un determinado patrén de
ramificacion (Bell 1986; Hutchings & Mogie 1990).
Tiffney & Niklas (1985) y Klimeset al. (1997) propo-
nen diferentes caracteristicas necesarias para un
andlisisdetallado delasplantaclonaescomo ser: origen
del 6rganodecrecimientoclond, posicidn deloséapices
gue producen ramets, direccion de crecimiento,
posicion resultantededichosramets conrespectoala
superficiedel suelo, engrosamiento delos érganosdel
crecimientoclonal paraformar estructurasdereserva,
longitud del crecimiento radical (para las raices
gemiferas), duracion del ramet (duracién del meristema
apical), caracteristicas delosespaciadores, frecuencia
de ramificacion (indicador de la intensidad de la
reproduccién vegetativa), angulo de ramificacion,
densidad de ramets, frecuencia relativa de tipos de
ramets, tamafio del ramet (altura del vastago y peso
del véstago) .

TIPOLOGIA DE LASINFLORESCENCIAS

Esteenfoque presentaunaterminologiaricay detalla-
dapara e estudio de lasinflorescencias (Troll 1964;
Weberling 1989; Rua 1999) y permite redizar com-
paraciones entre estructuras homélogas. Su andlisis
como método paradeterminar € patron estructural de
lasplantas sedebe al hecho de que desdeel punto de
vista tipoldgico, lainflorescencia, tal como esdeuso
corriente, corresponderiaa antotagma (Mora Osgjo
1987) o ala unidad de floracion (Sdl & Cremmers
1994); y suestudio deberedlizarse integrado al plan
estructural detodalaplantaatravésdel conceptomés
ampliode sinflorescencia (Troll 1964; Vegetti & Anton
1995). Esta Ultima se define como € sistemade vas
tagos floriferos producidos a partir de layema apical
del g eembriona o deunayemaaxilar (produccion de
innovaciones) en los afios subsiguientes (Troll &
Weberling 1989), y es la unidad de estudio de este
enfoque (Fig. 1J). Esdecir que unaplantaanual posee
una sola sinflorescenciay una perenne posee varias
(Fig. 1K), segun sea su forma de crecimiento (Rua
1999). A nivel del estudio de las estructuras
reproductivas, sin importar el hecho de que el ge
principal remate en una flor (inflorescencia

13



il

|

GayanaBot. 61(2), 2005

rivdchila e

metsa | < ik
L1
- T Wl |

=1 |

L | entreaudn

'S i | socuencia
3 Ty b o foliar
e e Gy |
ol D =
= *"-:’_
I |
|I ‘-.-\ ‘
o " - B
Tealiae
|_5 |me.'&me.uu h

I, espaniator
_HT o
J-.
'_P

ganet

Ficura 1: Patronesestructuralesen plantas. A-C: sistemade vastagos; D, formade crecimiento; E-H, arquitecturavegetal;

I, plantas clonaes; J-K, tipologia de las inflorescencias.

14

¥

Lruitan

amguitectural

A

OrSECSrieIa

sisfauna

oe
vaslagos

TR
rEErE




Patrones estructurales en plantas: Perrera, M.G. & A.C. VeGeTTI

monotélica) o un grupo de flores (inflorescencia
politélica), todas las ramificaciones | aterales porta-
doras de flores reciben el nombre de paracladios
(Troll 1964; Weberling 1985).

El estudio delatipologiadelasinflorescencias
surge a partir de lostrabajos de Troll (1964), quien
desarroll6 un marco conceptual al integrar el siste-
ma reproductivo dentro del plan estructural de la
planta, y que se basé fundamentalmente en el prin-
cipio delas proporciones variables. De acuerdo a
este principio, el grado de desarrollo al canzado por
determinados elementos constitutivos esresponsa-
ble de la estabilizacion de un gran nimero de for-
masderivadas.

Actualmenteel andlisisdelassinflorescencias
incorporaestudios deladindmicade desarrollo para
generar model os que describen las inflorescencias
relacionando estructuras adultas, mecanismos
genéticosy transformaciones que ocurren durante
la ontogenia (Kellog 2000). La complementacion
entre el andlisis tipolégico y de desarrollo de las
inflorescencias contribuye a una mejor interpreta-
cion delacomplejidad presente en los sistemas de
ramificacion de los véstagos floriferos (Weber &
Vegetti 2001; Reinheimer et al. 2005).

RELACIONENTRE L OSDISTINTOSENFOQUES

Parareconocer y describir lasecuenciaderamificacion
de una planta es util identificar sus unidades de
construcciény lamaneraen qued lasesténintegradas
(Bdll 1991), yaque unaestructuracomplejapuede ser
mejor comprendida si se descompone en elementos

massimples, que pueden asi ser medidosy analizados
matematicamente (Bell 1993). Ladisposicidn espacial
delos médulos determinalaestructurade laplantay

la secuencia de formacion temporal, durante la
ontogeniay lasfasesfenol dgicas, decada unodeellos
magnificala variabilidad que puede ser observadaen
la construccion modular (Montenegro & Ginocchio
1992). Todos|os enfoques expresan e crecimiento de
la planta como repeticion de subunidades, aunque
divergen en €l nivel de precision y detalle de estas
unidades repetitivas (Tablal) y, salvo latipologiade
lasinflorescencias, han adaptado € sistemaquettilizan
en ladescripcion de la estructura de la parte aérea,
paradescribir € sitemaradica (Barlow 1989; 1994;

Lynch 1995; Klimes et al. 1997; Danjon et al. 1999).
De mismomodotodoslosenfoqueshansido aplicados
adistintasformasvegetal esdesdearbol eshastahierbas
(Jeanoda-Robinson 1977; Kastner 1979; Barthélémy

etal. 1991; Bell 1993; Rua& Weberling 1998; Perreta
2004).

Tanto el sistemade vastagos provenientedela
germinacion de la semillay posterior crecimiento
(genet) como las partes vegetativas que lo integran
(rametsy espaciadores) construyen laestructuradela
planta. Los ramets pueden conformar o no un médu-
lo (Fig. 2), lo cua no inhabilita el hecho de que pue-
dan a su vez portar o no médulos laterales. En este
trabajo se consideraa médulo segiin Barlow (1989),
esdecir equivalenteaun véstago (laproducciondeun
meristema apical) o a un ge foliado (Bell 1994). Asi
aplicado, unaramamonopodia esunaunidad devés-
tago oun médulo (Fig. 2 A); y unaramasimpodia es
unaseriedeunidadesdevéstago (o demddul os), cada
unaderivadade un Unico meristemaapical (Fig. 2 B).

TasLa |. Comparacion de los niveles de organizacion de las estructuras del vastago paralos enfoques analizados.
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Sinembargo, & concepto médulo hasido aplicado con
otras acepciones. como traduccion del término fran-
césl article (Hdléet al.1978); o deformavagapara
significar unaunidad de construccion que esrepetida
cuando la planta desarrolla. Seglin esta Ultimaforma,
€l médulo puede ser una hoja, un metamero, un arte-
jo, unaunidad del sistemade ramificacién o un ramet
(Bdll 1991). El término |"article, por otra parte se re-
fiereaunaunidad simpodial, es decir cadaunidad de
una rama simpodial (Bell 1991), y es equivaente a
término cauldmero (Stone 1975).

L osramets pueden estar cercadelaplantama-
dre o agjados; ello dependedel nlmeroy longitud de
los entrenudos (paralos estolones y rizomas) y dela
longitud del crecimiento radical (para las raices
gemiferas). Asi entonces un espaciador (si esunvas-
tago) puede constar de uno o mésentrenudosdelon-
gitud variable. Un ramet constituye un médulo cuan-
do es producto de unayema axilar de un vastago de
crecimiento plagiétropo monopodia (Fig. 2 A). Por
otro lado, cuando el ramet se desarrolla como conse-
cuenciadel crecimiento simpodial del e plagiétropo,
sblo constituye una parte del médulo, ya que & mis-
mo, a ser €l producto del desarrollo de unayemaes-
tarfaconstituido por el espaciador masel gjeortétropo
que forma d ramet (Fig. 2B).

Esposibleencontrar nivelesdeintegraciénin-
termediosentremetdmeroy médul o, fundamental men-

modulo

A

Ficura 2. Relacion entre los términos modulo (segiin Barlow 1989) y ramet-espaciador. A: en una rama plagiétropa

monopodial; B: en unarama plagiétropa simpodial.

16

teen &rboles de climatempl ado, denominados unida-
des de crecimiento, sucesion de metédmeros produci-
dosduranteun periodo de alargamiento ininterrumpi-
do (Barthélémy 1991), o submédulos, secuencias de
metameros morfol 6gicamente diferentes (Barlow
1994).

Un conjunto devéastagos conformaun sistema
de véstagos, €l arreglo espacial delos mismos deter-
mina la morfologia particular de la plantay corres-
pondeauno delosmodel osarquitecturalesdefinidos
por la escuela francesa (Barlow 1994). Sin embargo,
ladefinicién del modelo arquitectural es muy general
y no permite describir las peculiaridades ddl sistema
de ramificacién de cada especie, lo que si esposiblea
través de la unidad arquitectural, que consiste en €l
conjunto dediferentestipos de médulosformadosen
la planta hasta la primera floracion (Barthélémy &
Caraglio 1991). Una plantaanual constituye unauni-
dad arquitectural (Tournetal. 1999), es decir que en
este caso launidad arquitectural seriaequivalenteala
sinflorescencia. Por otro lado los paracladios, término
utilizado en las descripcionestipol 6gicas parareferir-
se a ramificaciones portadoras de flores, no poseen
correlaciondentrodel osdemassi stemasdescriptivos,
dado que no seaplican al andlisisdetallado delases-
tructuras reproductivas. Estos paracladios, al ser €l
producto deunayemapueden ser consideradosequi-
valentes aun maédulo.

= __ma'd'u.fc:

-"-‘r"t;.:"-:--' — i

2
b
1
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A lolargo delasdistintas etapas ontogénicas
y fenoldgicas se generan diversos tipos de modu-
losquesediferencian en sus funciones(Montenegro
& Ginocchio 1992). La particién de funciones en
unidadesarquitectural esbasicasdamas plasticidad
alaplanta, y laproporcion de médulos asignados a
diferentesrol es esta estrechamenterel acionadacon
el ambiente (Barthélémy 1986). Las diferencias en-
contradas en ladistribucién de los diversos médu-
losentrediferentesformas de crecimiento puedere-
lacionarse con el tipo de ambiente donde cada una
de ellas predomina (Montenegro & Ginocchio
1992).

Laplantasevaconstruyendo por acumulacién
jerarquica de unidades de vastago (médulos)
producidos por un meristemaapical que puedetener
crecimiento indefinido (monopodial) o definido
(simpodial). Lo importante en este tipo de estudios
esreconocer lanaturalezadinamicadelossistemas
deramificacion, y la particularidad de cada especie
de presentar unaestructura singular de su sistema
de ramificacién, como consecuencia de un arreglo
particular de unidades de véstago, en el espacioy
enel tiempo. Este concepto de construccion fitomérica
ha demostrado ser particularmente Gtil en la
interpretacion delaestructuray plasticidad morfoldgica
de numerosas especies (Clark & Fisher 1986).
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